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(Aus dem pflanzenphysiologischen Institut der deutschen Universitat zu Prag.) 


UBER DIE ROLLE DES CALCIUMS IM LEBEN DER ZELLE 
AUF GRUND VON VERSUCHEN AN MICRASTERIAS. 


Von 


HARRY WAREN 
(Turku). 


Mit 18 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Oktober 1932.) 


1. Einleitung. 

Das spezielle Interesse für die physiologische Rolle des Calciums bei 
den Pflanzen hat nicht nur in ernährungsphysiologischen Erscheinun- 
zen, sondern auch in systematischen Beziehungen seinen Grund. Es be- 
dürfen nämlich nicht alle Pflanzen des Caleiums, wenngleich es bei allen 
höheren und auch bei einem großen Teil der niederen Pflanzen zu den un- 
»ntbehrlichen Nährstoffen gehört. Außer Bakterien und Pilzen, die dar- 
sufhin untersucht wurden, kommen auch gewisse niedere Algen ohne 
Ja aus, und zwar scheint eine Beziehung zwischen Ca-Bedürfnis und syste- 
matischer Stellung zu bestehen (PRINGSHEIM 1926, S. 567, Marnx 1929). 
Auch der Befund, daß gewisse Algen, namentlich die Spirogyren, sich gegen 
alle anderen Komponenten der Nährlösung, außer gegen die Calciumsalze, 
auffallend empfindlich zeigten, hat viel dazu beigetragen, die Aufmerk- 
samkeit auf die besondere Rolle des Calciums zu lenken (BENECKE 1907). 

Die Schädigung, die bei Ca-Mangel auftritt, wurde meistens als ,,Gift- 
wirkung‘‘ anderer Stoffe aufgefaßt und dem Ca selbst demgemäß eine 
„entgiftende‘‘ Eigenschaft zugeschrieben (BENECKE 1907, S. 331), wie sie 
auch jetzt vielfach bezeichnet wird. 

Die ,,entgiftende‘‘ Wirkung des Ca und anderer Erdalkalimetalle soll 
nach KAxHo (1921) mit der aufnahmehemmenden direkt proportional 
sein. Im allgemeinen sollen die Kationen die Aufnahme eines Salzes in 
der Reihenfolge K < Na < Li < Mg < Ba< Ca verhindern. Nach 
PIRsCHLE (1930, 1932) lassen die Kationen in Bezug auf ihre ,,entgif- 
tende‘* Wirkung bei Pisum und gewissen anderen Pflanzen die Reihen- 
folge Be < Mg < Ca > Sr > Ba bis 10-5 molaren Lösungen deutlich er- 
kennen. Das Ca war allen anderen Kationen iiberlegen. 

Andererseits wirkt auch reines destilliertes Wasser schädlich oder so- 
gar außerordentlich giftig (Mevıus 1928a, PRINGSHEIM 1928, PIRSCHLE 
1930, 1932). Z. B. bei den Paramaecien war das reine Wasser sogar schäd- 
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licher als die Ca-freie Nährlösung (PRINGSHEIM 1928, S. 328). Die Vor- 
stellungen von den ,,entgiftenden‘‘ Eigenschaften des Ca, dasdie Aufnahme 
„giftiger‘‘ Salze in die Zelle verhindern soll, genügen also in diesem Falle 
nicht. Im Gegenteil sucht PRINGSHEIM (l.c.) die Erklärung in der An- 
nahme, daß der Austritt ron Alkalisalzen und vielleicht auch von anderen 
unentbehrlichen Verbindungen durch das Ca verhindert wird. Das wäre so- 
zusagen eine Umkehrung der Auffassung von der ,,antitoxischen‘‘ Wir- 
kung des Calciums. PIRSCHLE (l.c.) verwendet den Ausdruck, daß Ca 
bzw. andere Kationen ,,destilliertes Wasser entgiften‘‘, womit natürlich 
keine Erklärung gemeint ist. 

Angesichts der Befunde über die ,,entgiftende‘‘ Wirkung des Cal- 
ciums ist es recht auffallend, daß auch dem Ca selbst eine ,,Giftwirkung‘* 
zugeschrieben werden muß. So war nach LUNDEGARDH (1932, S. 319) bei 
Tilletia-Sporen das Ca giftiger als Sr und Ba, wo es sich allerdings um 
eine nicht Ca-bedürftige Pflanze handelt. Aber auch bei den Ca-bedürf- 
tigen, nämlich den Micrasterias-Arten, wurde eine Schädigung durch 
relativ schwache Ca-Konzentration (0,2—0,5% CaCl.) — also eine ,,Gift- 
wirkung‘‘ — festgestellt (PRINGSHEIM 1930, S. 22). Auch nach Mevıus 
(1928, S. 140—142) wirken schon relativ geringe Ca-Konzentrationen auf 
das Wurzelwachstum gewisser Arten hemmend; im übrigen waren die 
optimalen bzw. maximalen Konzentrationen für die verschiedenen Ver- 
suchspflanzen verschieden. Damit verliert das Ca seine Sonderstellung 
als der einzig ungiftige Stoff, die ihm nach früheren Erfahrungen mit 
Spirogyren zuzukommen schien. 

Die Erklärung der Notwendigkeit des Calciums wurde auch darin ge- 
sucht, daß es die Anhäufung freier schädlicher Säuren in der Zelle, 
namentlich der Oxalsäure, verhindert. Diese Erklärung, die auf ScHIM- 
PER (1890) zurückgeführt wird (vgl. MoLisc# 1895, S. 14), wird auch da- 
durch gestützt, daß zwischen der Ca-Bedürftigkeit und der Konzentra- 
tion von Oxalat, die noch ertragen wird, gewisse Beziehungen bestehen 
(PRINGSHEIM 1926). 

Unter den antagonistischen Beziehungen zwischen Ca und anderen 
Ionen müssen auch die zwischen Ca und der Wasserstoffionenkonzentra- 
tion berücksichtigt werden (vgl. unter anderen BRENNER 1920). Die 
gegenseitige Beeinflussung der Aufnahme von Ca und Na wurde von 
PHıLıpson (1930) mit den verschiedenen Wachstumsperioden (bei höhe- 
ren Pflanzen) in Zusammenhang gestellt. Eine Abhängigkeit des gün- 
stigen Ca-Gehaltes der Nährlösung von der Phosphatkonzentration hat 
EıLers (1926) bei Stichococcus bacillaris festgestellt. Über die verschie- 
denen antagonistischen Wirkungen vgl. im übrigen Hößer (1926) und die 
neulich erschienene Arbeit von LUNDEG!RDH (1932). 

Während in obigen Erklärungen dem Ca somit gewissermaßen eine 
indirekte Bedeutung beigemessen wird, wurde von anderer Seite wieder 
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angenommen, daB es einen notwendigen Bestandteil der Zelle darstellt. 
Hierher gehört die Hypothese von LoEw (1892), nach der das Ca ein Be- 
standteil des Zellkernes und der Chloroplasten ware, sowie die von 
Boru (1875, nach MorLıscH 1895), wonach es für den Aufbau der Zell- 
haut notwendig wäre. Die Loewsche Hypothese wure* schon von Mo- 
LISCH (1895) und BENECKE (1898) als unzureichend begründet erwiesen 
und nochmals von PRINGSHEIM (1926) eingehend kritisiert. 

Die Borxumsche Ansicht findet ihre Weiterentwicklung und nähere 
chemische Begründung in der Theorie von HANSTEEN-CRANNER (1910, 
1914 und in späteren Arbeiten), wonach bei den Blütenpflanzen lipoide 
Stoffe neben Cellulose und Pektinstoffen konstan;e Bestandteile der Zell- 
wände aller lebenden Zellen darstellen, und die Erkrankung der Wurzeln in 
Ca-freier Nährlösung dadurch bedingt wird, daß siesowohl Pektinstoffe wie 
Lipoide abgeben. Die äußeren Erscheinungen bei Ca-Mangel — die Ver- 
schleimung der Wurzeln nur in unmittelbarem Kontakt mit der Ca-freien 
Nährlösung und unabhängig vom Kalkreichtum im Innern — sprechen 
dafür, daß die Erkrankung der Pflanze in einem kalkfreien bzw. ihre nor- 
male Entwicklung in einem kalkhaltigen Medium nicht auf Innen-, son- 
dern auf Oberflächenwirkungen beruht, und daß also der Kalk deshalb 
für die kalkbedürfende Pflanze notwendig ist, weil er eine Bedingung 
für die normale Ausbildung der Zellwände ist, wie es zuerst BOEHM an- 
nahm. 

Gegen die Theorie von HANSTEEN-CRANNER sind verschiedene Ein- 
wände erhoben worden. Hinsichtlich der Verschleimung der Wurzeln in 
Ca-freier Lösung bemerken SOROKIN u. SOMMER (1929, S. 32), daß sie 
durch die Wirksamkeit der Bakterien bedingt sein könnte, und auch 
STEwARD (1929, S. 612) meint, daß in den HANSTEEN-CRANNERschen 
Versuchen die Notwendigkeit aseptischer Bedingungen nicht genügend 
berücksichtigt wurde. Andererseits aber machen MAGISTRIS u. SCHÄFER 
(1929, S. 405—406) geltend, daß aus Bohnensamen, die unter anderem 
mit Bromlösung behandelt wurden, in mit wenig Alkohol versetztes Was- 
ser Phosphatide austreten, wobei eine Bakterienentwicklung ausge- 
schlossen war. Auch LUNDEGARDH (1932) hat das Austreten von phos- 
phorhaltigen organischen Stoffen, ,,Phosphatiden“, aus den Wurzeln 
festgestellt, die ausgeschiedene Menge war aber sehr klein, sogar kleiner 
als die des Calciums (1. c. 8.114). Seine Versuche sprechen jedenfalls 
dafür, daß die kolloidalen Phosphatide zweiwertige Kationen absorbieren 
{l.e. 8.113), was ja mit der Annahme von HANSTEEN-CRANNER und 
anderer Autoren übereinstimmt. 

PRINGSHEIM (1928) hat aber gezeigt, daß das Ca auch den membran- 
losen Paramaecien notwendig ist, bei denen die HANSTEEN-CRANNERsche 
Theorie also nicht zur Erklärung herangezogen werden kann, soweit sie 
die Zellhaut betrifft. 

1* 
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SOROKIN u. SOMMER (1929) haben bei Wurzelspitzen von Pisum 
sativum in Ca-freier Nährlösung abnorme Zellbildung festgestellt. Die 
Kernteilungen wurden gestért, und es wurde ein abnormes Meristem ge- 
bildet, wo die neugebildeten Zellen der Fahigkeit zur weiteren Differen- 
zierung entbehrten. Nach wieder erfolgter Ca-Zufuhr konnten sich Zellen, 
die bei Ca-Mangel in der abnormen Weise gebildet waren, nicht mehr er- 
holen, während Zellen, die vor dem Aufenthalt in Ca-freier Lösung ent- 
standen waren, einer weiteren Entwicklung fähig waren. 

Zur Erklärung der physiologischen Salzwirkungen haben die kolloid- 
chemischen Gesichtspunkte viel beigetragen. Was die Calciumwirkungen 
anbetrifft, so macht sich die Auffassung geltend, daß dem Ca die Aufgabe 
zukäme, durch seinen Einfluß auf den Quellungszustand der Zellkolloide 
diesen die nötige Konsistenz zu geben (Höser 1920, 1926). Indessen 
deuten unter anderem gewisse tierphysiologische Erfahrungen darauf hin, 
daß zwischen einer kolloidchemischen und einer mehr chemischen Calcium- 
wirkung zu unterscheiden wäre (H6BER 1920). Es hat sich nämlich heraus- 
gestellt, daß bei gewissen physiologischen Objekten bzw. deren Funktio- 
nen das Ca nur durch die chemisch verwandten Erdalkalien Sr und Ba er- 
setzt werden kann, während in anderen Fällen die schädlichen Folgen des 
Ca-Mangels durch eine große Zahl zweiwertiger Kationen, wie Sr, Ba, 
Mg, Co, Mn, Ni u. a. verhindert werden können. 

Für die Beurteilung der Frage, ob die physiologische Wirkung eines 
Stoffes bei einer bestimmten Lebensfunktion spezifisch oder mehr all- 
gemeiner Art ist, ist es somit ein wichtiges Kriterium, ob und in welcher 
Beziehung er sich durch andere Stoffe ersetzen läßt, und welche Stoffe 
dabei in Frage kommen. 


Von älteren diesbezüglichen Arbeiten verdienen noch die von MorıscH# (1895) 
Erwähnung. Er kam auf den naheliegenden Gedanken, daß das Calcium vielleicht 
durch das chemisch verwandte Strontium ersetzt werden könnte. Versuche mit 
Spirogyren ergaben, daß bei Ersatz des Ca durch Sr die Zellteilungen nach einiger 
Zeit sich nicht mehr normal vollzogen, sondern die Querwände eine unvollständige 
Ausbildung erfuhren. Dies geschah aber auch, wenn die Nährlösung gleichzeitig 
Ca und Sr enthielt. Aus letzterem Grunde fand Morısc# in seinen Versuchen für 
die Bogxmsche Ansicht, daß der Kalk für den Aufbau der Zellhaut notwendig sei, 
keine genügende Stütze. Wenn auch nach MorıscH demnach von einem vollen 
Ersatz des Ca durch Sr nicht die Rede sein kann, gibt er doch die Möglichkeit 
einer partiellen Ersetzung zu (l.c. S. 14—16). Wiecuman (1920) gibt an, daß 
hinsichtlich der Ausbildung der Wurzelhaare das Ca durch Co, Mn, Ni, Sr und Ba 
ersetzt werden kann. 


Besonders sorgfältige Versuche über die Wirkung der Ca-Salze auf das 
Wurzelwachstum hat Mevıus (1928) angestellt. Das Wasser war zum 
drittenmal mit einem Quarzapparat destilliert, die Kulturgefäße be- 
standen auch zum Teil aus demselben Material, und die verwendeten 
Salze waren möglichst rein. Seine Versuche mit Ersetzung des Calciums 
durch Strontium (das Präparat war in Bezug auf Ca besonders gereinigt) 
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ergaben, daB, abgesehen von einer eventuellen ganz geringen Schutz- 
wirkung bei der Konzentration 1:1 000000 bis 1:200 000, ein sehr 
reines Strontiumsalz im reinsten destillierten Wasser auch in sehr schwachen 
Konzentrationen bei den fraglichen Pflanzen eine ausgesprochene Giftwir- 
kung ausübt (1. c. S. 164). 

Bei anderen Versuchspflanzen konnte wieder PIRSCHLE (1930, 1932), 
wie oben gesagt, bei Ca-Mangel eine mehr oder weniger deutliche Schutz- 
wirkung durch Sr und andere Kationen feststellen. 

Bei den Paramaccien kann das Ca nach PRINGSHEIM (1928) nicht durch 
Sr ersetzt werden. Die früheren positiven Ergebnisse mit demselben Ob- 
jekt (PRINGSHEIM 1926) mußten auf Verunreinigungen des damals ver- 
wendeten Sr-Salzes durch Ca zurückgeführt werden, denn ein in Bezug 
auf Ca besonders reines Präparat wirkte schädlich (l.c. 1928, S. 325 
bis 327). 

Der Verfasser hat in einer früheren Arbeit (WARÉN 1926) erwiesen, daß 
beider Desmidiacee Micrasterias rotata die Zellteilung in Ca-freier Nähr- 
lösung ausbleibt, daß sogar eine Unterbrechung der Ca-Zufuhr an jedem 
zweiten Tage teilungshemmend wirkt, und daß den bei Ca-Mangel sonst 
auftretenden Schädigungen durch Zusatz von Mangan in bedeutendem 
Maße vorgebeugt werden kann. Die Anwesenheit des Mangans ermög- 
lichte den Zellen, die Zeit des Aufenthalts in der Ca-freien Nährlösung 
ohne schwere Schädigungen zu überwinden, so daß sie, nach Überführung 
in vollständige Nährlösung, sich nach einer bestimmten Erholungszeit 
von neuem zu teilen begannen. 

Die Ca-Bedürftigkeit von Micrasterias rotata wurde von PRINGSHEIM 
(1930) bestätigt und auch für M. denticulata erwiesen. Dabei zeigte sich, 
daß Ca genannten Algen auch unabhängig von der Wirkung der Reaktion 
wichtig ist (l. c. S. 21). Das nicht sehr ausgesprochene Optimum lag (bei 
der verwendeten Nährlösung) für M. rotata bei 0,005%, für M. denticu- 
lata bei 0,01% CaCL. Ein ÜberschuB an Ca rief Erscheinungen hervor, 
die auf eine Behinderung der Quellung (Schleimbildung) deuteten. 

Vorliegende Arbeit geht von methodischen Uberlegungen aus. Mit 
Rücksicht auf die Bedeutung der Ersetzbarkeit für die Beurteilung der 
spezifischen Rolle eines Stoffes wurde diese Frage besonders im Auge be- 
halten. Da von einer vollen Ersetzbarkeit eines unentbehrlichen Stoffes 
nicht die Rede sein kann, kam es besonders auf die Feststellung der 
etwaigen teilweisen Ersetzbarkeit an. 

Durch den oben mitgeteilten Befund, daB die Micrasterias-Zellen nach 
einem nicht zu lange dauernden Aufenthalt in Ca-freier Nährlösung, be- 
sonders wenn Mangan anwesend war, nach Übertragung in vollständige 
Nährlösung wieder zur Teilung kamen, war der Gedanke nahegelegt, daß 

1 Dasselbe Präparat, welches Mevıvs zu seinen Versuchen verwendete, und 
welches auch ich von Herrn Professor PRINGSHEIM für vorliegende Arbeit erhielt. 

Planta Bd. 19. Ib 
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der Grad der Schädigung und zugleich der etwaigen Ersetzbarkeit des 
Calciums durch andere Stoffe dadurch näher zu bestimmen wäre, in wel- 
chem Ausmaß und wie schnell sich die Zellen nach wieder erfolgter Ca- 
Zufuhr erholen würden. Dabei sollte die Teilungsfähigkeit besonders im 
Auge behalten werden, weil sie für eine objektive und zugleich quantita- 
tive Behandlung der Frage am besten geeignet erschien. Damit soll nicht 
gesagt werden, daß nicht auch der sonstige, zum Teil mikroskopisch 
wahrzunehmende Zustand der Zellen für die Beurteilung der Schädigung 
bzw. Erholung wichtig wäre. Allein es läßt sich sagen, daß die meisten 
anderen Kennzeichen des physiologischen Zustandes, mit Ausnahme der 
Größe, für eine quantitative Schätzung wenig Anhaltspunkte geben. Es 
scheint mir nämlich notwendig, wie auch in letzter Zeit mehrere Autoren 
betont haben, bei diesbezüglichen Untersuchungen die quantitative Seite 
soweit als möglich zu berücksichtigen, denn die Erklärung fiir die Rolle 
eines Stoffes muß offenbar in einer sowohl qualitativen wie quantitativen 
Analyse seiner Wirkungen nach verschiedenen Richtungen hin gesucht 
werden. Die „Rolle“ eines Stoffes ist ja nur der Inbegriff aller seiner Wir- 
kungen. 

Als quantitatives Maß für die Beeinflussung der Teilungsfähigkeit durch 
den Ca-Mangel gilt in vorliegender Arbeit einerseits die Erholungszeit in 
vollständiger Nährlösung, andererseits die relative Anzahl der zur Teilung 
gelangten Zellen. 

Als Versuchspflanzen dienten mir Micrasterias rotata (GREV.) Raurs, 
die ich auch zu meinen früheren Versuchen verwendet habe, sowie M. den- 
ticulata BR£B., die zum erstenmal von PRINGSHEIM (1930) zur Kultur 
herangezogen wurde. Beide Arten lagen in Speziesreinkulturen vor, die 
erstere von mir selbst, die letztere von PRINGSHEIM als Klone aufgezogen. 

Die methodischen Vorteile dieser einzelligen Algen für diesbezügliche 
Untersuchungen sind einleuchtend: 1. die Algen sind in Wasserkultur in 
ihrem natürlichen Medium, 2. bei den einzelligen Formen sind die Zellen 
der Einwirkung der Nährlösung unmittelbarer ausgesetzt als die Zellen 
in den Geweben der höheren Pflanzen, 3. wegen der fehlenden Organ- 
differenzierung liegen die Verhältnisse bei den einzelligen Formen auch 
sonst einfacher, 4. die Vermehrungsweise durch Zweiteilung bei der 
passenden Größe macht gerade die fraglichen Arten für quantitative 
Untersuchungen geeignet, 5. die Organisation der Zellen bietet viele 
Merkmale, die als Kennzeichen für den Gesundheitszustand geeignet 
sind, 6. die Lebensbedingungen sind verhältnismäßig eng, d. h. die Zellen 
sind empfindliche Reagenzien auf Störungen durch ungeeignete Um- 
stände. 

Vorliegende Arbeit wurde am pflanzenphysiologischen Institut der 
deutschen Universität in Prag während der Zeit von Anfang Oktober 
1929 bis Ende August 1930 ausgeführt, was mir durch ein Stipendium der 
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ROCKFFELLER-Stiftung ermöglicht wurde. Meinem verehrten Kollegen, 
Herrn Professor Dr. ERNST G. PRINGSHEIM, der mir sein für algenphysio- 
logische Untersuchungen besonders eingerichietes Laboratorium in 
freundlichster Weise zur Verfügung gestellt und während der Arbeit mit 
guten Ratschlägen beigestanden hat, sage ich auch an dieser Stelle 
meinen herzlichsten Dank. Auch den Herren Dozenten Dr. Vixtor 
Czurpa und Dr. FeLıx MaINx sowie Herrn Assistenten Dr. Franz JED- 
LITSCHKA bin ich für stete Hilfsbereitschaft Dank schuldig. 


II. Methodik. 

Über die Gewinnung der Stammkultur von Micrasterias rotata habe ich früher 
berichtet (WARÉN 1926, S.8). Die mit der Kapillarpipette isolierte Ausgangs- 
zelle wurde in fließender Nährlösung zur Vermehrung gebracht!. Später zeigte 
aber PRINGSHEIM (1930), daß sich die Alge auch in stehender Nährlösung an- 
dauernd züchten läßt, und dieselbe Erfahrung machte ich auch selbst, nachdem 
meine obengenannte Arbeit erschienen war. 

Die Stammkulturen wurden teils in Jenaer, teils in Quarzkolben aufbewahrt 
und ab und zu in neue Nährlösung überimpft. Obgleich von derselben Klone 
herrührend, wurden die Kulturen in den verschiedenen Kolben als verschiedene 
„Massenkulturen‘“ betrachtet und die Resultate der Versuche nur in dem Falle 
als quantitativ vergleichbar angesehen, wenn die in den verschiedenen Weisen 
behandelten Zellen innerhalb weniger Tage demselben Kulturkolben entnommen 
waren. 

Die ausschlaggebenden Versuche über den Einfluß des Ca-Mangels sowie über 
die Ersetzbarkeit des Ca durch andere Substanzen wurden in fließender Lösung 
ausgeführt, um jede Veränderung der Lösung sowie eine störende Einwirkung 
der mit den Zellen bei der Übertragung etwa mitgeführten Stoffe möglichst zu 
vermeiden!. Hierzu wurden Heberrohre aus durchsichtigem Quarz verwendet, 
die mit einem Ende in einen Vorratskolben aus durchsichtigem Quarz (,‚Vitreosil‘‘) 
von 3 Liter Inhalt steckten und am anderen, hinausragenden Ende mit einem 
Hahn und einem durch Schliffverbindung verbundenen „Kulturröhrehen‘“ ver- 
sehen waren?. Die ,,Kulturréhrchen“ waren etwa 8 cm lang, mit einer kugeligen 
Anschwellung und einer Kapillarspitze versehen; zwei Haken dienten zur Fest- 
haltung mit Hilfe von Gummischnur (Abb. 1 und 2). Die Zellen wurden in die 
kugelige Anschwellung geimpft, damit sie nicht so leicht von der strömenden 
Nährlösung mitgerissen würden, und die Geschwindigkeit des Strömens konnte 
durch den Hahn reguliert werden. Sie wurde meistens so reguliert, daß aus der 
Kapillarspitze des „„Kulturröhrchen:“‘ jede 30.45. Sekunde 1 Tropfen kam; sie 
konnte aber nicht immer konstant gehalten werden, sondern wurde mit der Zeit 
langsamer (in einigen Versuchen bis etwa 1 Tropfen pro Minute), so daß dann 
wieder nachreguliert werden mußte. Bei einigen Versuchen wurden auch Vorrats- 
kolben aus Jenaer Glas (Erlenmeyerkolben von 3 Liter Inhalt) verwendet. 

Alle Glasgeräte wurden natürlich immer sorgfältig gewaschen, bei Bedarf 
auch mit heißer Kaliumbichromat-Schwefelsäure-Mischung, da die Algen die 


1 Die Methode der fließenden Kultur ist in den letzten Jahren öfter in An- 
wendung gekommen. Näheres über die einschlägige Literatur bei PIRSCHLE 
(1930), dem jedoch meine Arbeit (WARÉN 1926) unbekannt war. 

2 Die Heberrohre wurden von der „Deutschen Ton- u. Steinzeug-Werke 
A.G.“, Berlin-Charlottenburg, nach meiner Zeichnung hergestellt. Von derselben 
Firma waren auch die Vorratskolben aus undurchsichtigem Quarz (,Vitreosil“). 
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Kulturgefäße durch Schleimbildung verunreinigen können. Zuletzt wurde immer 
mit destilliertem Wasser bzw. (die Vorratskolben) Dampfstrom gespült. Neue 
Reagensgläser aus Jenaer Glas wurden vor dem Gebrauch einige Tage in kalter 
Salzsäure liegen gelassen. 





Abb. 1. Kultur in fließender Nährlösuug. Zwei Quarzflaschen und zwei Erlenmeyerkolben von 
3 Liter Inhalt mit Heberrohren, die von oben beleuchtet werden. Eine Schale mit Wasser ist 
dazwischen geschaltet, die Nährlösung tropft in die untere Schale hinein. 


Die Nährlösungen wurden vor dem Gebrauch meistens aufgekocht, um die 
etwa eingeschleppten Luftalgen zu vôten. Dann wurden sie stehen gelassen bzw. 
ab und zu umgeschüttelt, damit sie sich mit der Luft ins Gleichgewicht setzen 
könnten. 





Abb. 2. Beobachtung der Kulturröhrchen mit binokularem Präpariermikroskop. Die Kultur- 
röhrchen mit der kugeligen Anschwellung für Einimpfung der Algen sind durch Schliffverbindung 
mit den mit Hahn versehenen Heberrohren verbunden (alles aus durchsichtigem Quarz). 


Die Kontrollkulturen in vollständiger Nährlösung wurden meistens in Rea- 
gensgläsern aus Jenaer Glas ausgeführt. Jedes Röhrchen wurde mit 10 bzw. 5 ccm 
Nährlösung und mit 1—10, meistens mit 5 Zellen beschickt. Der Verlauf der Ver- 
mehrung wurde bei jeder Ausgangszelle soweit möglich besonders verfolgt. Die 
Plätze der einzelnen Zellen konnten mit Hilfe des Längsstreifens des Jenaer 
Reagensröhrchens bestimmt werden. In derselben Weise wurden die nach einer 
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gewissen Behandlung, wie z. B. in einer Ca-freien Lôsung, in die vollständige 
Nährlösung übertragenen Zellen in Reagensgläsern weiter verfolgt. Wenn die An- 
zahl der Zellen in einem Reagensglas groß geworden war und die Zellen durch 
Kriechen ihren Platz viel verschoben hatten, war es nicht mehr möglich zu sagen, 
welche Zellen auf dieselbe Ausgangszelle zurückzuführen waren; dann mußte man 
sich mit der Feststellung der Gesamtzahl begnügen. 

Um die Resultate statistisch behandeln zu können, wurde die Anzahl gleich- 
artig gezüchteter Zellen ziemlich groß gewählt. Daß sie in mehreren Fällen sogar 
größer erscheint als die Zuverlässigkeit der Resultate erfordert hätte, erklärt sich 
daraus, daß einige von mir früher mit geringer Anzahl Zellen ausgeführten Vor- 
versuche zu keinem klaren Ergebnis geführt hatten. Da die Vermehrung jeder 
geimpften Zelle besonders verfolgt wurde, bedeutet die Anzahl der anfangs ge- 
impften Zellen ebensoviele Parallelkulturen. 

Zur Erzielung der Gleichmäßigkeit des Zellenmaterials bei den zu vergleichen- 
den Versuchen wurde aus derselben ‚„‚Massenkultur‘‘ (= aus demselben Kultur- 
kolben) eine größere Anzahl von frisch aussehenden Zellen herausgewählt, mit- 
einander vermischt, je nach den Versuchen durch wiederholte Übertragung in 
destilliertes Wasser oder in neue Lösung gespült und dann ohne Auswahl auf die 
verschiedenen Kulturserien verteilt. Unter diesen Bedingungen muß es auf Zu- 
fall beruhen, wie sich die in Bezug auf ihren physiologischen Zustand immer etwas 
verschiedenen Zellenindividuen auf die zu vergleichenden Kulturen verteilen, 
und man dürfte auf die Resultate der Versuche Wahrscheinlichkeitskalküle an- 
wenden können. 

Eine wichtige Rolle beim Vergleich der Resultate spielt hier die Zeit, die ver- 
läuft, bis eine bestimmte relative Anzahl der anfangs geimpften Zellen zur Teilung 
gelangt. Auf Grund der Daten für die einzelnen Zellen wird die wahrscheinliche 
Teilungszeit für eine bestimmte Prozentzahl der Zellen nach der bekannten Formel 
(tu —t)? 

n(n — 1) 

berechnet, worin ¢ die durchschnittliche Teilungszeit, {x die Teilungszeit einer be- 
liebigen Zelle und n die Anzahl der geteilten Zellen bedeutet. Als Teilungszeit der 
zwischen zwei Beobachtungen geteilten Zellen gilt der Mittelwert (Klassenmitte). 

Die Rechnungen wurden zum großen Teil, da es auf keine große Genauigkeit 
ankommt, mit dem Rechenschieber ausgeführt. 

Es muß besonders bemerkt werden, daß es hier nicht so sehr auf den ab- 
soluten Wert der durchschnittlichen Teilungszeit ankommt, als vielmehr auf die 
Differenz der Teilungszeiten der in verschiedener Weise behandelten Zellen. 

Das destillierte Wasser wurde in der im PrincsHetmschen Laboratorium 
üblichen Weise gewonnen: Das aus einem verzinnten und mit Zinnkühlrohr ver- 
sehenen Apparat destillierte Wasser wurde mit dem Firtinaschen Apparat (Kühl- 
rohr aus Jenaer Glas Nr. 20) zum zweitenmal destilliert. Zur Kontrolle wurde in 
einigen Versuchen die zweite Destillation mit einem Kühlrohr aus reinem Zinn 
ausgeführt und das Wasser direkt in einem Quarzkolben gesammelt. Es zeigte 
sich, daß beide Wassersorten nicht für alle Versuche gleichwertig sind, sondern 
daß sich bei gewissen Versuchen, so bei der Behandlung der Zellen in reinen Cal- 
ciumchloridlésungen, Unterschiede bemerkbar machen, und zwar erwies sich das 
,,Zinnwasser“ schädlicher. Möglicherweise kann es sich um eine Giftwirkung des 
im Zinnrohr eventuell als Verunreinigung enthaltenen Bleies handeln, doch ist 
es auch nicht ausgeschlossen, daß Spuren von Zinn in der einen oder anderen Form 
in Lösung gehen. Wie dem auch sein mag, so dürfte man jedenfalls das „Zinn- 
wasser‘‘ zur Kontrolle verwenden können, wenn es auf alkalifreies Wasser 
ankommt. 


T=t+) 
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Die Salze waren die reinsten Präparate (,,pro analysi‘‘) von Merck u. Kant- 
BAUM. Von denselben wurden konzentrierte (etwa 5—10%ige) Vorratslösungen 
hergestellt und in Kolben aus Jenaer Glas, in gewissen Fällen auch in solchen aus 
Quarzglas aufbewahrt. 

Zur Einhaltung konstanter Temperatur wurden für die Reagensgläser elek- 
trisch gewärmte, zugleich mit Kühlrohr versehene Wasserthermostate verwendet. 
Diese ermöglichten eine Regulation auf 0,1—0,2° genau, jedoch konnten zufällige 
größere Schwankungen wegen elektrischer Störungen nicht ganz vermieden wer- 
den. Die fließenden Kulturen wurden zum Teil in einem Luftthermostat, zum 
Teil frei im Zimmer aufgestellt. Im ersteren Falle betrugen die Schwankungen 
der Lufttemperatur etwa 0,5—1°, die der Nährlösung wegen der großen Menge 
offenbar weniger. Bei Aufstellung im Zimmer wurde die Temperatur mittels eines 
im Wasser steckenden Maximumthermometers und eines neben den Kulturröhr- 
chen liegenden Maximum- und Minimumthermometers kontrolliert. ; 

Zur Beleuchtung dienten Osram-Nitraglühbirnen von 500 (bei den Wasser- 
thermostaten) bzw. 300 Watt Stärke (beim Luftthermostat und bei freier Auf- 
stellung im Zimmer). Dabei war für Wasserkühlung gesorgt. Die Entfernung der 
Kulturen von der Lichtquelle betrug bei den Wasserthermostaten 48—52 cm, bei 
freier Aufstellung mit Riicksicht auf die Starke der Gliihbirne 39—40 cm. Beim 
Luftthermostat muBte eine gréBere Entfernung (etwa 1 m) gewählt werden. 

Fehlerquellen. Aus Letztgesagtem geht hervor, daB ich den zweifellos vor- 
handen gewesenen Unterschieden in der Beleuchtung bei den zu behandelnden 
Fragen keine größere Rolle beimessen möchte. In den meisten Fällen können 
auch die Schwankungen der Temperatur ohne Rücksicht gelassen werden. Die 
wichtigsten Fehlerquellen sind meines Erachtens 1. in dem wechselnden physio- 
logischen Zustand des verwendeten Zellenmaterials sowie 2. in störenden che- 
mischen Wirkungen zu suchen. Mit den letztgenannten werden hier verstanden 
die Wirkungen von Bakterien, Glas, eventuell Verunreinigungen des destillierten 
Wassers, sowie der verwendeten Salze, die Veränderung der stehenden Nährlösung 
durch die Versuchspflanzen, eventuell Störungen des Gaswechsels usw. Mit dem 
physiologischen Zustand des Zellenmaterials sind die verschiedene Vitalität und 
die verschiedenen Altersverhältnisse der Zellen in den bezüglichen ,,Massenkul- 
turen‘ gemeint. Da von Micrasterias keine absoluten Reinkulturen vorliegen, 
muß eine eventuelle störende Wirkung der Bakterien mit in Rechnung genommen 
werden (vgl. Czurpa 1925, 1926 und 1930). Diese Störung muß aber bei der 
strömenden Nährlösung gering sein, wie auch daraus zu schließen ist, daß nach 
CzuRDA (1930, S. 22) die neben den Spirogyra-Faden in dem Standortswasser vor- 
kommenden Bakterien sich durch Waschungen mit ziemlicher Sicherheit ent- 
fernen lassen. 

Was die Wirkung des Glases anbetrifft, so haben meine Versuche ergeben, 
daß sich die Reagensgläser aus Jenaer Glas beim Gebrauch ändern, und zwar in 
einer ungünstigen Richtung. Dabei können einzelne Röhrchen eine ausnahms- 
weise starke Giftigkeit zeigen, was ich durch wiederholte Impfung von neuen 
Zellen in besonders bemerkte Röhrchen deutlich feststellen konnte. Alle in ein 
solches Röhrchen geimpften Zellen zeigten in 24 Stunden eine deutliche Schrump- 
fung des Chromatophors. Solche ausnahmsweise giftige Röhrchen sind später aus 
der Berechnung der Resultate weggelassen worden. Weil aber die Reagensgläser 
in verschiedenem Grade schädlich wirken können, bleibt eine gewisse Fehlerquelle 
bestehen!. Der dadurch bedingten Unsicherheit dürfte jedoch bei der statisti- 
schen Behandlung im mittleren Fehler Rechnung getragen sein. 


1 Über die Giftwirkung des Jenaer Glases bei Aspergillus vgl. die eingehende 
Untersuchung von LAPPALAINEN (1919). 
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Der von PrinasHErm (1930, S. 15) gegen meine Methode erhobene Einwand, 
daß die ersten Teilungen für ein dauerndes Gedeihen wenig besagen, kann nicht 
die vorliegende Arbeit betreffen, da es hier nicht so sehr auf das Gedeihen bei 
lange fortgesetzter Kultur, als vielmehr auf die Bedingungen der Zellteilung an- 
kommt. Wie es sich damit verhält, dürfte aus den angeführten Versuchen her- 
vorgehen. 

Eine gewisse Fehlerquelle könnte bei Verwendung der „fließenden Kultur‘ 
vielleicht auch in der verschiedenen Geschwindigkeit der Strömung stecken!. 
Darum habe ich auch versucht, die Geschwindigkeit der Strömung auf die gleiche 
Anzahl Tropfen pro Minute zu regulieren, es gelang aber nicht, die Geschwindig- 
keit unveränderlich zu behalten. Bei meinen Versuchen bin ich jedoch zu der 
Auffassung gekommen, daß die hierdurch bedingten Fehler in den meisten Fällen 
zu vernachlässigen sind, weil eine auch ganz geringe Geschwindigkeit bei der ver- 
hältnismäßig langsamen Entwicklung der Algen einen immer noch genügenden 
Wechsel der Nährlösung bieten dürfte. 


III. Experimenteller Teil. 
A. Über die allgemeinen Bedingungen des Gedeihens. 


In meiner früheren Arbeit (1926) habe ich die allgemeinen Bedingungen des 
Gedeihens der Art Micrasterias rotata schon berührt. Nachdem aber PRINGSHEIM 
(1930) gezeigt hat, daß die Konzentration der Nährlösung bei meinen Kulturen 
für die Alge reichlich hoch und die Reaktion zu sauer war, schien es wünschens- 
wert, den allgemeinen Bedingungen des Gedeihens nochmals nachzugehen. Alle 
dies betreffenden Versuche wurden an M. rotata gemacht. 

Die Zusammensetzung der ,,Normallüsung“ meiner früheren Versuche war: 
KNO, 0,05% (anfangs 0,1%, was zu viel ist), KH,PO, 0,02%, MgSO,. 7 H,O 
0,02%, CaCl, 0,01% (wasserfrei), MnCl, 0,0113% (mit 0,01% CaCl, äquimolekular), 
FeCl, 1 Tropfen einer 1%igen Lösung (= etwa 0,00005%), pu etwa 5,0 (vgl. 
WaR£x 1926, S. 9 und 15). Diese Lösung wurde jetzt mit der zehnmal verdünnten 
verglichen, es zeigte sich aber, daß die verdünnte viel ungünstiger war. Das dürfte 
wohl auf der Verschwächung des Pufferungsvermögens beruhen. PRINGSHEIM 
gelang es nicht, in meiner ,,Normallésung“ (in der mit 0,1% KNO,) eine Dauer- 
kultur zu erzielen, auch nicht wenn sie verdünnt wurde. Er hat aber aus der 
Lösung das Manganchlorid weggelassen, das nach meiner Erfahrung in der frag- 
lichen Nährlösung günstig wirkt (WARÉN 1926, S. 39). 

Da in meiner „Normallösung‘‘ gerade der Stickstoffgehalt ziemlich hoch ist, 
worauf PRINGSHEIM (1930, S. 15) hingewiesen hat, habe ich Versuche auf diese 
Frage hin angestellt. In der Tat zeigte sich, daß auch ein sehr niedriger Stick- 
stoffgehalt eine andauernde Vermehrung ermöglicht. Bei 0,00005% KNO, waren 
von einer bestimmten Impfzelle in 71 Tagen 141 Tochterzellen gebildet, bei 
0,0005% in 75 Tagen 359 (im ersteren Falle 13, im letzteren 35 Zellen tot). Auf- 
fallend war, daß auch ohne Nitratzusatz Vermehrung eintrat, obgleich die Anzahl 
der Zellen im Vergleich mit den anderen Kulturen bald zurückblieb. Das dürfte 
zum Teil auf die mit den Impfzellen trotz Waschpassage übertragenen Nitrat- 
spuren, zum Teil auf eventuelle Stickstoffreserven der Zellen zurückzuführen sein. 

Uspensk1 (1927) hat die Bedeutung des Eisengehaltes für das Gedeihen der 
Algen besonders hervorgehoben. Außer der Konzentration des Eisensalzes kommt 


1 Dies meint wohl auch PRINGSHEIM, als er bei Besprechung meiner Methode 
sagt (1930, S. 5): „Dabei ist die Wirkung der Bewegung der Nährflüssigkeit wie- 
der ein Problem für sich.“ Nach PırscaLe (1930, S. 91) ist das Fließen an sich 
den Wurzeln keineswegs schädlich. 
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es dabei auf die Art der Eisenverbindung an. Besonders muB die Wirkung orga- 
nischer Beimengungen mit in Betracht genommen werden, da diese mit dem Eisen 
komplexe Verbindungen eingehen können. So scheint nach PRINGSHEIM (1930, 
S. 27) Erdabkochung puffernd auf den Eisengehalt zu wirken, indem darin das 
Doppelte der sonst schon schädlichen Konzentration ertragen wird. Meine Ver- 
suche mit verschiedenen Eisengaben in Gegenwart bzw. Abwesenheit von orga- 
nischer Beimengung (KNa-Tartrat) ergaben keine deutlichen Unterschiede. Bei 
der Beurteilung meiner Hauptversuche dürfte somit der Einfluß der Eisenquelle 
zu vernachlässigen sein. 

Hinsichtlich der Reaktion ergaben Versuche mit fließender und stehender 
Nährlösung, daß wenigstens einige Teilungen auch bei py 4,7—4,8 möglich sind. 
Danach wäre die im künstlichen Nährmedium erträgliche Grenze, die nach den 
Versuchen PRINGSHEIMS bei etwa 5,3 und 6,9 läge, nach der sauren Seite hin zu 
erweitern, was mit dem py-Bereich am natürlichen Standort (etwa 4,5— 7,0) besser 
übereinstimmt (vgl. PRINGSHEIM 1930, S. 19). 

Das px wurde in allen Fällen kolorimetrisch mit Hilfe von Pufferlösungen 
nach der im PrinesHermschen Laboratorium gebräuchlichen Methode nach 
MicHAELIs bestimmt. In vielen Fällen wurden jedoch die Indikatorkonzentra- 
tionen stärker gewählt (10 Tropfen der gebräuchlichen Lösungen pro 10 ccm Nähr- 
lösung), wodurch ein gewisser Konzentrationsfehler entstehen kann; bei den 
Haupiversuchen habe ich jedoch in der Regel 3 Tropfen Indikatorlösung pro 
10 cem genommen. ’ 

In Übereinstimmung mit Karsten (1915, 1918) habe ich eine mit der Be- 
lichtungszeit zusa hängende Periodizität der Zellteilungen festgestellt. Da 
sie für viele Versuche nicht gewünscht war, wurde bei den meisten Versuchen 
ständig belichtet. Es ist aber nicht ausgeschlossen, daß hierdurch gewisse Ent- 
wicklungsstörungen zustande kommen (vgl. Karsten 1918, S. 6). 

Meine früheren Versuche (WARÉN 1926) hatten schon ergeben, daß für Micra- 
sterias rotata eine relativ niedrige Temperatur, etwa 20° C, wenigstens bei Kultur 
in stehender Lösung am günstigsten ist; 28° war schon entschieden zu viel. Jetzt 
wurden Kulturen bei 20° und 25° C näher verglichen. In zwei Wasserthermo- 
staten wurden je 23 Reagensgläser gesetzt und mit drei verschiedenen Nähr- 
lösungen und je einer Impfzelle beschickt. Bei der dritten Teilung der Zellen ließ 
sich schon ein deutlicher Zusammenhang mit der Temperatur feststellen: die 
zwischen der zweiten und dritten Teilung durchschnittlich vergangene Zeit war 
bei 20° 3,31 + 0,12 Tage, bei 25° 4,09 + 0,15 Tage, woraus sich eine Differenz 
von 0,8 + 0,2 Tagen berechnet. Bei den fraglichen Bedingungen war also die 
höhere Temperatur etwas nachteiliger, was sich auch bei der fortgesetzten Kultur 
zeigte. 

Besondere Versuche ergaben, daß es sich nicht lohnt, zu den zu vergleichen- 
den Kulturen nur gleichzeitig entstandene Zellen herauszuwählen, vielmehr ge- 
nügt es, aus der betreffenden Massenkultur eine größere Anzahl frisch aussehen- 
der Zellen zu wählen und diese dann ohne Auswahl auf die verschiedenen Kul- 
turen zu verteilen. 





B. Versuche an Micrasterias rotata mit verschiedenen Konzentrationen 
und Mengenverhältnissen der zweiwertigen Kationen Ca, Mg und Mn in 
vollständigen Nährlösungen. 

Da ich in meiner früheren Arbeit (1926) gezeigt habe, daß Mangan- 
zusatz in der Nährlösung M. rotata vor der Schädigung bei Ca-Mangel in 
gewissem Maße schützen kann und auch in vollständiger Nährlösung 
unter Umständen vorteilhaft wirkt, beansprucht die Manganwirkung be- 
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sonderes Interesse. Mit Hinsicht auf die antagonistischen Beziehungen 
zwischen Ca und Mg wurde auch dem Gehalt der Nährlösung an Magne- 
sium Beachtung geschenkt. 

Die Kultur wurde in Reagensgläsern aus Jenaer bzw. Quarzglas an- 
gestellt. Temperatur 20° bzw. 24°C. Zusammensetzung der Nährlösung 
— abgesehen von den variierten Stoffen — hauptsächlich die der Nor- 
mallésung. Zum Teil wurde auch mit einer schwächeren Lösung operiert 
(mit 0,002% Kaliumnitrat und Kaliumphosphat). 

Ergebnis: 

Von CaCl, war 0,1% zuviel, 0,001% zuwenig, während 0,01% eine pas- 
sende Konzentration darstellte. 

Von MgSO, war in der schwächeren Nährlösung 0,2% entschieden 
zuviel, 0,02% noch etwas ungünstig, 0,002% gut. In der stärkeren (Nor- 
mallösung) wurde 0,01% MgSO, (= 0,02% MgSO, . 7 H,O) ertragen, 
möglicherweise ist aber auch das mehr als optimal. 

Der Zusatz von 0,0113% Manganchlorid wirkte bei niedrigem Ca-Ge- 
halt (10-3—10-°% CaCl,) teilungshemmend, bei einem sonst zu hohen 
(0,1%) teilungsfördernd. Bei niedrigem Ca Gehalt und bei Ca-Ausschluß 
kommt zugleich eine schützende Wirkung zum Vorschein. Gegen viel 
Magnesium schien aber Mangan bei den verwendeten Salzkombinationen 
nicht zu schützen. 

Ein vorübergehender Aufenthalt der Zellen in einer Nährlösung mit 
zuviel Ca war bei einem reichlichen Ca-Überschuß (0,4% CaCl,) für die 
Lebenserhaltung weniger schädlich als bei einem geringen (0,2%). Dies 
zeigte sich besonders in der Teilungsfähigkeit der in normale Nährlösung 
übertragenen Zellen; in ersterem Falle setzten die Teilungen wieder ein, 
während sie in letzterem Falle ausblieben und die Zellen zum Teil zu- 
grunde gingen. Die Wirkung war auch von der Gegenwart oder Ab- 
wesenheit des Mangans abhängig. War in der Nährlösung mit 0,4% CaCl, 
Mangan anwesend, so gelangten die später in günstige Nährlösung über- 
tragenen Zellen nach ein paar Tagen zur normalen Teilung, während bei 
Mn-Ausschluß die Zellen zum Teil geschädigt wurden. Bei Übertragung 
aus der Nährlösung mit 0,2% CaCl, und 0,0113% MnCl, blieben die Tei- 
lungen innerhalb der fraglichen Zeit zwar aus, aber die Zellen sahen doch 
gesund aus, während sie bei Mn-Ausschluß alle sichtbar geschädigt wur- 
den. Bei Mn-Ausschluß war sonst 0,4% CaCl, weniger schädlich als 0,2% 
und dieses wieder weniger als 0,1% ; in letzterer Lösung starben alle Zellen 
frühzeitig ab, wenn auch einige sich vorher unvollständig geteilt hatten. 


C. Versuche über den Einfluß des Calciummangels und 

über die Ersetzbarkeit des Calciums in Nährlösungen. 
Bei Versuchen zum Ersetzen des Calciums durch andere Kationen 
richtet sich die Aufmerksamkeit zunächst auf Sr und Ba, die nicht nur 
im periodischen System der Elemente zu Ca gehören, sondern auch in 
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vielen kolloidchemischen und physiologischen Wirkungsreihen nebenein- 
ander stehen. In Betracht kommen aber auch andere zweiwertige und 
eventuell mehrwertige Kationen, von denen hier das Mangan auf Grund 
meiner früheren und oben angefiihrten Erfahrungen besonders im Auge 
behalten werden soll. 

Schon im voraus muB man berücksichtigen, daB sich eine partielle 
Ersetzbarkeit nicht notwendigerweise in einer eintretenden Vermehrung 
zu zeigen braucht; vielmehr kann eine etwaige „schützende“ Wirkung 
auch bei Vermehrungshemmung auftreten, wie es in Bezug auf Mangan 
oben nachgewiesen wurde. Diese ‚schützende‘ Wirkung kann nämlich 
unter Umständen nur in einer Herabsetzung der Schädigung bestehen, 
die zum Teil als Lebenserhaltung, zum Teil als Erholung nach dem Wie- 
derkehren normaler Bedingungen zum Vorschein tritt. Bei Beurteilung 
solcher Wirkungen ist es natürlich von Vorteil, wenn quantitative Me- 
thoden angewandt werden können, was folgende Versuche beabsichtigen. 


1. Der Einfluß des Calciummangels von bestimmter Dauer 
und die Ersetzbarkeit des Calciums durch Mangan. 


Diese Versuche wurden an M. rotata mit zwei verschiedenen Nähr- 
lösungen angestellt, zum Teil mit Ammoniumsulfat, zum Teil mit Kalium- 
nitrat als Stickstoffquelle. Die letztere war die ‚„Normallösung‘‘ mit 
0,05% KNO, (vgl. S. 11), die erstere sonst von der gleichen Zusammen- 
setzung, aber statt Kaliumnitrat mit 0,02% Ammoniumsulfat. Reaktion 
in beiden Fällen nahe px 5,0, bei Ammoniumsulfat ein wenig darunter 
(jedoch über px 4,9). 

Die Ca-freie Nährlösung wurde teils mit, teils ohne MnCl, (0,0113% ) 
angewandt, Zusammensetzung sonst wie bei der vollständigen. 

Zur Behandlung mit Ca-freier Lösung wurde die fließende Kultur ge- 
wählt. Hierbei wurden die Kulturgefäße in einem Luftthermostat auf- 
gestellt. Die Temperatur der Luft betrug darin 24—26°, die der Nähr- 
lösung beim HerausflieBen aus dem Heberrohr etwa 24° C. 

Die Kultur in vollständiger Nährlösung wurde in Reagensgläsern aus 
Jenaer Glas vorgenommen. Diese wurden in die oben beschriebenen 
Wasserthermostaten gesetzt (vgl. Methodik). Alle Kulturen wurden 
ständig beleuchtet. 

Wegen der langen Versuchsdauer konnten die Impfzellen nicht bei 
allen Versuchen derselben Massenkultur entnommen werden, sondern es 
kamen drei Massenkulturen (A, B und C) zur Anwendung. Die meisten 
Versuche wurden mit B und © angestellt, mit A nur einige Parallelver- 
suche für B. 

Aus der betreffenden Massenkultur wurde eine größere Anzahl von 
Zellen zuerst in fließende, Ca-freie Nährlösung mit bzw. ohne Mn und 
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dann nach einer bestimmten Zeit in vollständige Nährlösung (in Reagens- 
gläsern) übertragen (vgl. Methodik). 

Versuchsanordnung : 

A. Nährlösungen mit Ammoniumsulfat. Behandlung 2, 4 bzw. 
6 Tage in der Ca-freien Nährlösung mit Mn sowie 1, 2 bzw. 3 Tage bei 
Mn-Ausschluß. Kontrolle die ganze Zeit in vollständiger Nährlösung. 

B. Nährlösungen mit Kaliumnitrat. Behandlung 1 bzw. 2 Tage ohne 
Ca in Gegenwart von Mn sowie 1 bzw. 2 Tage bei Mn-Ausschluß. 

Die näheren Versuchsbefunde sind im Anhang angeführt (Tabelle 1 
bis 13). 

Die Ergebnisse sind in den Abb. 3—8 graphisch dargestellt. Dabei 
sind die Kurven über die Teilungsfähigkeit der Impfzellen und die über 
die Gesamtvermehrung der Zellen in Prozenten der ursprünglich ge- 
impften Anzahl auseinanderzuhalten. Eine Rechtsverschiebung der 
Kurven in Bezug auf die Kontrolle bedeutet Verspätung der Teilungen, 
eine Niederdrückung Herabsetzung der Teilungsfähigkeit der Zellen. 

Nur die mit derselben Massenkultur angestellten Versuche sind in ein 
und derselben Abbildung zusammengestellt. So sind z. B..die Kurven für 
die Wirkung des 2- und 3 tägigen Ca-Mangels bei Mn-Ausschluß in einer 
anderen Abbildung (5 und 6) dargestellt als die für die Wirkung des 
ltägigen (3 und 4), weil die betreffenden Massenkulturen nicht diese'ven 
waren. Gewisse Kurven, z. B. die fiir die Wirkung des 4- und 6 tagigen 
Ca-Mangels in Gegenwart von Mn in der Nahrlésung mit Ammonium- 
sulfat (Abb. 3) sowie die für die Wirkung des 1- und 2tägigen in der 
Nährlösung mit Kaliumnitrat (Abb. 7 und 8) verlaufen zum großen Teil 
parallel, ja die beiden erstgenannten Kurven lassen sich sogar durch 
Parallelverschiebung in vielen Punkten zusammenbringen. Das beweist, 
daß die derselben Massenkultur für die verschiedenen Behandlungen ent- 
nommenen Zellenproben eine gut übereinstimmende physiologische Be- 
schaffenheit gehabt haben, und daß die dem Ca-Mangel ausgesetzten Zel- 
len nach Übertragung in vollständige Nährlösung wahrscheinlich größten- 
teils in derselben Reihenfolge zur Teilung gelangt sind, die ohne diese 
Behandlung innegehalten worden wäre. Direkt beweisen läßt sich diese 
Annahme natürlich nicht, weil nicht dieselben Zellen zur Kultur sowohl 
bei Ca-Mangel wie in vollständiger Nährlösung verwendet werden können. 
Auch ist nicht zu leugnen, daß in gewissen Fällen die Möglichkeit einer 
teilweisen Umänderung der „natürlichen‘‘ Reihenfolge in Betracht zu 
nehmen ist. Gehen wir von unserer Annahme aus, so haben wir einen 
tieferen physiologischen Grund dafür, die Verspätung der Teilungen für 
eine bestimmte Prozentzahl der Impfzellen zu berechnen. Unbedingte 
Voraussetzung für die Bewertung der Ergebnisse ist diese Annahme je- 
doch nicht. 
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Die Wirkung des Ca-Mangels auf die relative Anzahl der zur Teilung 
gelangten Impfzellen war in den beiden Nährlösungen nicht gleich stark. 
Bei Mn-Ausschluß wirkte die Nährlösung mit Kaliumnitrat bedeutend 
schädlicher, und auch in Gegenwart von Mn wurde z. B. bei der 2tägigen 





nach der Impfung 
Abb. 3. Einfluß des vorübergelienden Aufenthalts in Ca-freier Nährlösung mit bzw. ohne Mn auf 
die Zeliteilung von Micrasterias rotata in vollständiger Nährlösung (Versuch III C1, Nähr- 
lösungen mit Ammoniumsulfat, Tabelle 1-5). 


Behandlung ohne Ca ein Unterschied zugunsten der Nährlösung mit 
Ammoniumsulfat festgestellt. 
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Abb. 4. Einfluß des vorübergehenden Aufenthalts in Ca-freier Nährlösung mit bzw. ohne Mn auf 
die Gesamtvermehrung von Micrasterias rotata in vollständiger Nährlösung (sonst wie Abb. 3). 


Der Einfluß des Mangans bei Ca-Mangel war in der Nährlösung mit 
Kaliumnitrat schon bei der 1- und 2tägigen Behandlung deutlich. In der 
Nährlösung mit Ammoniumsulfat wirkte erst der 3tägige Ca-Mangel bei 
Mn-AusschluB stark schädigend, und zwar sogar schädlicher als der 
6tagige in Gegenwart von Mn. 
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Ein noch wichtigeres Kriterium fiir die verschiedenen Wirkungen des 
Ca-Mangels in Gegenwart und Abwesenheit des Mangans bietet die Zeit, 


von den Ausgangszellen geteilt 





Tage nach der Impfung 
Abb.5. Einfluß des vorübergehenden Aufenthalts in Ca-freier Nährlösung bei Mn-Ausschluß auf 
die Zellteilung von Micrasterias rotata in vollständiger Nährlösung (Versuch III C1, Nährlösung 
mit Ammoniumsulfat, Tabelle 6-7). Zum Vergleich ein gleichzeitiger Versuch mit eintägigem 
Aufenthalt in Mg-freier Nährlösung (die gestrichelte Linie). 


die von der Impfung zum Eintritt der ersten Teilung vergeht. Sie wird 
hier kurz die ,, T’eilungszeit‘‘ genannt. Hier kommt es besonders darauf 
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Tage nach der Impfung 
Abb. 6. Einfluß des Aufenthalts in Ca-freier Nährlösung auf die Gesamtvermehrung von 
Micrasterias rotata (sonst wie Abb. 5). 
an, wieviel die durch Ca-Mangel geschädigten Zellen sich im Vergleich 

mit der Kontrolle verspätet haben. 
Planta Bd. 19. 2a 
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Aus den Abb. 3, 5 und 7 geht hervor, wie bald und in welchem MaBe 
die in verschiedener Weise behandelten /mpfzellen zur ersten Teilung ge- 
langt sind. Man sieht daß der vorübergehende Aufenthalt der Zellen in 
Ca-freier Nährlösung im Vergleich mit der Kontrolle eine Verspätung 
der Teilungen bewirkt, und daß diese Verspätung mit der Dauer des 
Aufenthalts zunimmt. Aus einem Vergleich der verschiedenen Kurven 
geht zugleich hervor, daß die Gegenwart des Mangans während des Ca- 
Mangels die Verspätung verringert, und zwar bewirkt unter Umständen 
ein kürzerer Aufenthalt in der Ca-freien Lösung bei Mn-Ausschluß eine 
stärkere Verspätung als ein längerer Aufenthalt in Gegenwart von Mn 
(Abb. 3 und 7). 

Aus den Kurven für die Gesamivermehrung der Zellen (Abb. 4, 6, 8) 
geht hervor, daß sich die späteren Zellengenerationen von der schädlichen 
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Abb. 7. Einfluß des Aufenthalts in Ca-freier Nährlösung mit bzw. ohne Mn auf die Zellteilung 

von Micrasterias rotata in vollständiger Nährlösung (Versuch III C1, Nährlösung mit Kalium- 

nitrat, Tabelle 8-13). A Kontrolle, B1 Tag ohne Ca mit Mn, Ci und C, 2 Tage ohne Ca mit Mn, 
D 1 Tag ohne Ca und Mn, £ 2 Tage ohne Ca und Mn. 


Wirkung des Ca-Mangels meistens mehr und mehr erholen. Diese Er- 
scheinung ist am deutlichsten da, wo der Einfluß des Ca-Mangels auf die 
Teilungszeit und das Teilungsprozent der Impfzellen am stärksten war, 
nämlich bei Mn-Ausschluß. Auf sekundäre Schädigung der Kultur (Glas- 
wirkung?) muß zurückgeführt werden, daß die Kurve für die Gesamtver- 
mehrung nach dem 4tägigen Ca-Mangel in Gegenwart von Mn (Abb. 4) 
oben nach rechts gebogen ist und die Kurve für 6 Tage ohne Ca mit Mn 
überkreuzt. Auch dieser Umstand beweist, daß die weitere Vermehrung 
der Tochterzellen sekundären Störungen mehr ausgesetzt ist als die erste 
Teilung der Impfzellen. In anderen Fällen hat auch die Gesamtvermeh- 
rung ganz gut übereinstimmende Kurven ergeben (Abb. 6, 8); man ver- 
gleiche besonders die Kurven C, und C, (Abb. 8), die zwei aufeinander- 
folgende Versuche über die Wirkung des 2tägigen Ca-Mangels in Gegen- 
wart von Mn darstellen. 
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Daß sich die Zellteilungen nicht immer um so mehr verspäten, je mehr 
die relative Anzahl der zur Teilung gelangten Impfzellen abnimmt, zeigen 
unter anderem die Kurven fiir 1 Tag ohne Ca und 2 Tage ohne Ca mit Mn 
in der Abb. 3. 

Besonders hervorzuheben ist, wie stark der Ca-Mangel bei Mn-Aus- 
schluB die Gesamtvermehrung (also auch die weiteren Teilungen der 
Tochterzellen) herunterdrückt ; am deutlichsten ist diese Erscheinung in 
der Abb. 8 (Nährlösung mit Kaliumnitrat), wo die Kurven B, C; und C, 
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Abb. 8. Einfluß des Aufenthalts in Ca-freier Nährlösung mit bzw. ohne Mn auf die 
Gesamtvermehrung von Micrasterias rotata in vollständiger Nährlösung (sonst wie Abb. 7). 


(1 bzw. 2 Tage ohne Ca mit Mn) im Vergleich mit der Kontrollkurve A nur 
eine Parallelverschiebung erfahren haben, während die Kurven D und E 
(1 bzw. 2 Tage ohne Ca bei Mn-Ausschluß) stark nach rechts neigen, und 
zwar ist die Kurve für 1 Tag ohne Ca und Mn von der für 2 Tage ohne Ca 
mit Mn nach rechts weit entfernt. Der fast gemeinsame Anfangspunkt 
mehrerer Kurven bedeutet, daß es unter den verschieden behandelten 
Zellen immer einzelne gibt, die trotz des Aufenthalts in Ca-freier Lösung 
mit oder ohne Mn fast gleichzeitig zur Teilung gekommen sind. 

Aus der graphischen Darstellung geht nicht ohne weiteres die Größe 
der Versuchsfehler hervor. Dazu ist eine nähere statistische Analyse not- 
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wendig (Tabelle 1—13 im Anhang). Hier müssen folgende Bemerkungen 
vorausgeschickt werden. 

Durch die Verteilung der Zellen in Reagensgläsern sind gewisse syste- 
matische Fehler nicht zu vermeiden. Zum Teil beruht es darauf, daß die 
Röhrchen aus Jenaer Glas nicht ganz indifferent sind, sondern unter Um- 
ständen verschieden starke Giftwirkung zeigen, welche die Vermehrung 
in einzelnen Röhrchen stören kann. Dies betrifft aber nur in geringem 
Grade die ersten Teilungen, die oft auch unter ungünstigen Bedingungen 
eintreten, wenn auch eine andauernde Vermehrung nicht möglich wäre. 
Die statistische Analyse hat nämlich ergeben, daß bei Berechnung der 
Zeit, die von der Impfung zur ersten Teilung durchschnittlich vergeht, 
ein durch die Individualität der Reagensgläser bedingter systematischer 
Fehler nicht hervortritt. Dagegen zeigt sich ein solcher unter Umständen 
in der Gesamtvermehrung, wo auch die weiteren Teilungen der Zellen be- 
rücksichtigt werden. 

In allen Fällen stellte sich heraus, daß der Aufenthalt in Ca-freier Nähr- 
lösung die Teilungszeit der in vollständige Nährlösung übertragenen Zellen 
durchschnittlich mehr verspätet, als der Ca-Mangel gedauert hat. Diese 
Nachwirkung des Ca- Mangels ist nicht der Dauer desselben direkt proportio- 
nal, sondern scheint in einer bestimmten Nährlösung einem gewissen Maxi- 
mum zuzustreben. In Gegenwart von Mn betrug die Verspätung der 
durchschnittlichen Teilungszeit in der Nährlösung mit Ammoniumsulfat 
als Stickstoffquelle nach dem 2-, 4- bzw. 6tagigen Ca-Mangel 4,5 + 0,2, 
8,8 + 0,2 bzw. 11,0 + 0,3 Tage, die Nachwirkung aber 2,5 + 0,2, 4,8 + 
0,2 bzw. 5,0 + 0,3 Tage. Somit ist die Nachwirkung nach dem 6tägigen 
Ca-Mangel im Durchschnitt nicht deutlich größer als nach dem 4tägigen, 
obgleich der kleine Anstieg im Mittelwert nicht unwahrscheinlich ist. Die 
Zahlen sind hier für 75% der Impfzellen berechnet (Tabelle 1-4). 

Der Einfluß des Mangans auf die Nachwirkung des Ca-Mangels geht 
aus einer Berechnung der durchschnittlichen Teilungszeit deutlich her- 
vor. In der Nährlösung mit Ammoniumsulfat (Tabelle 2, 5) war die 
Nachwirkung des ltägigen Ca-Mangels bei Mn-Ausschluß (berechnet für 
75% der Impfzellen) 5,78 + 0,14 Tage, die des 2tägigen in Gegenwart von 
Mn 2,48 + 0,19 Tage; diese Zahlen beziehen sich auf Zellen derselben 
Massenkultur (B). Bei Zellen einer anderen Massenkultur (C) bewirkte 
die 2- und 3tägige Behandlung ohne Ca und Mn eine schwächere Nach- 
wirkung als die Itagige im obigen Falle, aber jedenfalls eine stärkere 
als die 2tägige in Gegenwart von Mn (Tabelle 2, 6, 7). Wenn man aber 
auch die Sterblichkeit berücksichtigt, so zeigt sich, daß die Gesamt- 
schädigung mit der Dauer des Ca-Mangels (1, 2 bzw. 3 Tage ohne Ca und 
Mn) auch in diesem Falle deutlich zunimmt. Weiter ist zu bemerken, 
daß bei Zellen derselben Massenkultur die Nachwirkung auch bei Mn-Aus- 
schluß mit der Dauer des Ca-Mangels ansteigt. Berechnet man sie für die 
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2- und 3tägige Behandlung (Abb. 5, Tabelle 6 und 7), so wird sie für 41% 
der Impfzellen bei der 3tagigen Behandlung 4,08 (+ 0,40) und bei der 
2tagigen 2,44 (+ 0,23) Tage, Differenz 1,6 + 0,5 Tage. Was fiir eine Wir- 
kung ein noch langer als 3 Tage dauernder Ca-Mangel auf die Teilungszeit 
in der fraglichen Nahrlésung haben wiirde, lieBe sich kaum untersuchen, 
denn das Teilungsprozent der Impfzellen wurde schon durch den 3tagigen 
Ca-Mangel sehr stark herabgesetzt. 

Der Einfluß des Mangans läßt sich noch besser für die Kulturen in den 
Nährlösungen mit Kaliumnitrat quantitativ berechnen, weil hier die Wir- 
kungen des 1- und 2tägigen Ca-Mangels in Gegenwart bzw. Abwesenheit 
des Mangans bei derselben Massenkultur gleichzeitig entnommenen Zel- 
len verglichen werden können. 

Für 60% der Impfzellen ist die Differenz der Nachwirkungen des 
ltägigen Ca-Mangels in beiden Lösungen 4,70 — 1,41 = 3,3 Tage (mit 
dem mittleren Fehler + 0,4, berechnet auf Grund der mittleren Fehler 
der durchschnittlichen Teilungszeiten, da die Kontrollkultur in beiden 
Fällen dieselbe ist) zugunsten des Mangans. Um den Einfluß des 1tägigen 
Ca-Mangels mit dem des 2tägigen vergleichen zu können, wurde die Be- 
rechnung in beiden Fällen für 41% der Impfzellen ausgeführt. Dann wird 
die Differenz für den ltägigen Ca-Mangel 3,80 (+ 0,29) — 1,27 (+ 0,17) 
= 2,5 + 0,3 Tage und für den 2tägigen 4,12 (+ 0,27) — 1,83 (+ 0,11) 
— 2,3 + 0,3 Tage zugunsten des Mangans. 

Die Gegenwart von Mangan hat also die Nachwirkung des Ca-Mangels 
stark vermindert. Die Verminderung betrug beim ltägigen Ca-Mangel 
etwa 67%, beim 2tägigen etwa 56% der Nachwirkung bei Mn-Ausschluß. 


2. Versuche mit Ersetzung des Calciums durch Strontium. 

Angesichts der negativen Ergebnisse von Mevıus (1928) und PRINGs- 
HEIM (1928) mußte die Frage, ob das Calcium doch in irgendwelcher Be- 
ziehung, bei irgendwelchen Pflanzen durch Strontium zu ersetzen wäre, 
als unbeantwortet betrachtet werden!. Obgleich ein besonders reines 
Strontiumsalz bei den Wurzeln gewisser höherer Pflanzen nach Mevıus 
nur Giftwirkungen zeigte, so mahnten doch die Ergebnisse von MoLiscH 
an Spirogyren zu einer Wiederholung der Versuche mit Algen. 

Versuchsanordnung: 

Erster Versuch. Wirkung der Ca-freien Nährlösung mit bzw. ohne Sr. 

a) Kontrolle in vollständiger Nährlösung. Zusammensetzung: KNO, 
0,02%, KH,PO, 0,002%, MgSO, 0,002%, CaCl, 0,01%, FeCl; 0,00002% . 
Geimpft 151 Zellen in 30 Reagensgläsern. Temperatur 20° C. 

b) 3 Tage in fließender, Ca-freier Nährlösung mit Sr, dann in voll- 


ständige Nährlösung übertragen. Zusammensetzung der Ca-freien Lö- 


1 Später wurde jedoch von PrrscLe (1930, 1932) eine Schutzwirkung bei 
Sr festgestellt. 
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sung sonst wie bei der Kontrolle, aber statt CaCl, mit 0,009% Strontium- 
nitrat. Geimpft 107 Zellen. 

c) 3 Tage ohne Ca und Sr, sonst wie b. Geimpft 141 Zellen, alle (a, b, 
c) aus derselben Massenkultur. 

Ergebnis. Während der 
Behandlung in der flieBenden, 
Ca-freien Nährlösung (b) teil- 
ten sich 7 Zellen. Im übrigen 
vgl. Tabelle 14—16 und Abb. 9. 

Zweiter Versuch. Zusam- 
menwirkung von Sr und Mn. 
Es wurde gepriift, ob Sr und 
Mn zusammen das Ca besser 
ersetzen könnten als Sr allein. 
lage noch der Impfung a) Kontrolle in vollstän- 
Abb. 9. Einfluß des Aufenthalts in Ca-freier Nabr- iger Nährlösung (vgl. oben). 
lösung mit bzw. ohne Sr auf die Zellteilung vn Per Kontrollversuch wurde 
Micrasterias rotata (Versuch III C2, erster Versuch, ; , 

Tab. 14—16). dreimal wiederholt, da zum 

Teil miBlungen. Bei jeder 

Kultur wurden 20 Reagensgläser mit je 5 Impfzellen beschickt, aber bei 

der ersten mußten 11, bei der zweiten 2 und bei der dritten 1 Röhrchen 

wegen der Giftwirkungen unbe- 
rücksichtigt gelassen werden. 

b) 3 Tage ohne Ca, aber mit 
Sr. Geimpft 100 Zellen. 

c) 3 Tage ohne Ca, aber mit 
Mn (0,0113% MnCl,). Geimpft 
98 Zellen. 

d) 3 Tage ohne Ca, aber mit Sr 
und Mn (0,009% Sr-Nitrat und 
P Ce Ini? 0,0113% MnCl,). Geimpft 101 Zel- 
len. 

lage nach der Impfung Ergebnis. Während der Be- 

Abb. 10. Einfluß des Aufenthalts in Ca-freier handlung in der flieBenden Ca- 

poy ore hed dee nie Sr, pe freien Nährlösung teilten sich bei 

(Versuch II C2, zweiter Versuch). b (Sr) 10, bei d (Sr und Mn) 12 Zel- 

len, wogegen bei c (Mn) 2 Zellen 

abstarben und bei den iibrigen die Chromatophoren sich mehr oder 
weniger zusammenzogen. Im iibrigen vgl. Abb. 10. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß der Aufenthalt in Ca-freier 
Nährlösung mit Sr zwar die Zellteilungen nach wieder erfolgter Ca-Zufuhr 
durchschnittlich verspätet, daß aber ein Teil der Zellen schon während des 
Aufenthalts in der Ca-freien Lösung zur Teilung kommen kann. War mit 





a 


von den Impfzellen gefeit 
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Sr zugleich Mn anwesend, so wurden die Zellteilungen noch mehr verspätet, 
aber bei weitem nicht so stark wie in dem Falle, daß bei Ca-Mangel Mn 
allein anwesend war. 

Es ist auffallend, daß die Wirkung des Mangans bei Ca-Ausschluß hier 
weniger günstig war als bei den früheren Versuchen. Es kann darauf be- 
ruhen, daß die Konzentration der übrigen Salze bei diesen Versuchen viel 
schwächer war als bei den früheren. 

Zur statistischen Kontrolle eignet sich am besten der erste Versuch 
(Anhang, Tabelle 14—16). Für 75% der Impfzellen wird die durchschnitt- 
liche Teilungszeit bei der Kontrolle 2,40 + 0,06 Tage, bei der Behandlung 
mit Sr 5,92 + 0,28 Tage, Differenz oder Verspätung also 3,5 + 0,3 Tage. 
Ohne Ca und Sr wurden die Zellteilungen so stark herabgesetzt, daß eine 
Berechnung der durchschnittlichen Teilungszeit nicht in Frage kommt. 


D. Versuehe an Micrasterias rotata und M. denticulata mit reinen und 
einfach zusammengesetzten Lösungen verschiedener Salze. 

Die unter C angeführten Versuche haben gezeigt, wie Ca-Ausschluß 
und Ersetzung des Ca durch Mn und Sr in sonst vollständigen Nähr- 
lösungen wirken. Jetzt sollte die Wirkung der zweiwertigen Kationen in 
Einzellösungen geprüft und einerseits mit der des destillierten Wassers, 
andererseits mit der einfach zusammengesetzter Lösungen verglichen 
werden. 


1. Wirkung eines vorübergehenden Aufenthalts. Versuche an M. rotata. 


Folgende (fließende) Lösungen wurden geprüft: A. Doppelt destil- 
liertes Wasser, B. CaCl, 0,01%, C. CaCl, 0,01% + MgSO, . 7 H,O 0,02%, 
D. CaCl, 0,01% + KNO, 0,02%, E. MnCl, 0,0113% (mit 0,01% CaCl, 
äquimolekular), F. Kontrolle in vollständiger Nährlösung (Zusammen- 
setzung hauptsächlich die der Normallösung). Temperatur während der 
Behandlung in fließender Nährlösung etwa 25 + 1° C, bei der vollstän- 
digen (auch bei der Kontrolle) 20°. Von den zur Kontrolle herangezoge- 
nen 90 Zellen teilten sich wenigstens 85 (94%). 

Nach ltägigem Aufenthalt in der fließenden Lösung wurden die Zellen 
in vollständige Nährlösung (in Reagensgläsern) übertragen. 

Ergebnis. Destilliertes Wasser wirkte schon bei ltägigem Aufenthalt 
schädlich (Schrumpfung der Chromatophoren). Inreiner CaC],-Lösung so- 
wie in Kombination von Ca und Mg bzw. K waren Teilungen möglich. In 
reiner MnCl,-Lôsung wurden die Zellen zum Teil geschädigt, nach Über- 
tragung in vollständige Nährlösung trat aber bei den meisten Teilung ein. 
Nach Übertragung von destilliertem Wasser in vollständige Nährlösung 
kam nur eine Zelle (von den 25 geimpften) ausnahmsweise zur Teilung 
unter Bildung von unvollständigen Tochterzellen. 
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2. Dauernder Aufenthalt in Lésungen mit zweiwertigen Kationen. 
Versuche an M. rotata und M. denticulata. 

Es wurden gepriift Lésungen von Ca, Sr, Mn, Ba und Zn. Zur Kon- 
trolle wurde auch die Wirkung des in verschiedener Weise — durch Kühl- 
rohr aus Zinn bzw. Jenaer Glas — destillierten Wassers gepriift. 

Die Lésungen waren mit wenigen Ausnahmen flieBend (Kontrolle 
stehend). Temperatur 25 + 1° C. 

Calciumchlorid wurde verwendet in den Konzentrationen 0,001%, 
0,0001%, 0,0002%, 0,0003%, 0.00001%, 0,00002%, 0,00004% und 
0,00005% ; Strontiumnitrat 0,009% und 0,0009% ; Bariumchlorid 0,01% , 
0,001% und 0,0001% bei 20° stehend sowie 0,001% bei 25° fließend; Zink- 
chlorid 0,01% , 0,001% und 0,0001% bei 20° stehend (pa 5,8—6,4). Außer 
den reinen Lésungen kamen folgende Kombinationen zur Verwendung: 
Strontiumnitrat 0,009% + Caleiumchlorid 0,0001% , Sr-Nitrat 0,009% + 
Calciumchlorid 0,001% , Calciumchlorid 0,001% + Manganchlorid 0,0113% . 

In die fließenden Lösungen wurden je 50—60 Zellen geimpft und ihr 
Verhalten mit dem binokularen Präpariermikroskop verfolgt (Abb. 2). 
Die Kulturen wurden ständig beleuchtet. Die Versuche wurden in vier 
Serien angestellt, davon zwei Serien iiber die Wirkung von Ca und Sr 
sowohl mit M. rotata als auch mit M. denticulata. Bei jeder Serie wur- 
den zur Feststellung der Teilungsfähigkeit des Impfmaterials Kontroll- 
kulturen in vollständiger Nährlösung bei 20° angestellt. 

Ergebnis. In reinen Lösungen von Calciumchlorid war bei M. rotata 
und M. denticulata Zellteilung möglich. Bei der ersteren Art wurden 
Konzentrationen von 0,001—-0,0001% , bei der letzteren solche von 0,0001 
bis 0,00001% geprüft, ohne den absoluten Grenzwert zu erreichen. Doch 
schien bei M. denticulata die stärkste verwendete Konzentration (0,0001% ) 
am günstigsten zu sein, wenn man nicht nur die Anzahl, sondern auch den 
Zustand der Zellen (etwaige Schädigungen) berücksichtigt, und in den 
geringsten wurden die Tochterzellen unvollständig und geschädigt. Die 
Teilungen konnten sich wiederholen: bei M. denticulata wurde in einer 
0,0001%igen Lösung die vierte Tochterzellengeneration erreicht, bei 
M. rotata in einer 0,001%igen die zweite. 

Die Teilungsfähigkeit in den reinen Calciumchloridlösungen kann 
nicht auf eine Verunreinigung des destillierten Wassers durch das als 
Kühlrohr angewandte Jenaer Glas zurückgeführt werden, weil auch bei 
Verwendung durch Zinnrohr destillierten Wassers Teilungen erzielt wur- 
den, und zwar bei M. denticulata, während bei M. rotata sie in diesem 
Falle fast gänzlich ausblieben. Es war also nicht gleichgültig, ob das 
Wasser durch Jenaer Glas oder durch Zinnrohr destilliert wurde, sondern 
das ,,Zinnwasser‘‘ mußte als etwas giftig betrachtet werden. 

In reinen Lösungen von Strontiumnitrat teilten sich viele Zellen von 
M. rotata schon in 2 Tagen, jedoch wurden die neuen Hälften der Tochter- 
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zellen unvollständig entwickelt, d. i. kleiner und weniger gelappt bzw. 
nur gebuchtet, wie es nach PRINGSHEIM (1930) unter ungiinstigen Be- 
dingungen oft der Fall ist. Zu wiederholter Teilung kam es nicht. Die 
‚stärkere Konzentration (0,009% ) war besser als die schwächere (0,0009% ). 
Bei M. denticulata wirkte Strontiumnitrat (0,009%) schädlicher: die zur 
Teilung gelangten Zellen (etwa 12% der geimpften) starben schon im An- 
fangsstadium der Zellbildung bald ab, und auch bei den ungeteilt geblie- 
benen waren die Todesfälle zahlreich. 

Ein geringer Zusatz (0,0001%) von Calciumchlorid zu der 0,009% igen 
Strontiumnitratlösung ergab bei M. rotata keine größere Anzahl Teilun- 
gen, ermöglichte aber Wiederholungen solcher. Ein stärkerer Zusatz 
(0,001%) schien die Teilungen zu verzögern, denn ihre Anzahl blieb im 
Vergleich mit der in reiner Strontiumnitratlösung in den ersten Tagen 
viel zurück. 

In der 0,009% igen Strontiumnitratlösung mit Zusatz von 0,0001% Cal- 
ciumchlorid traten die Teilungen in den ersten Tagen zahlreicher ein als 
in der reinen, 0,0001%igen Calciumchloridlésung. In der ersteren waren 
am 2. Tage nach der Impfung etwa 20, in der letzteren 4—5 Zellen ge- 
teilt (geimpft wurden in beiden Fällen etwa 50 Zellen). 

Der Zusatz von 0,0113% Manganchlorid zu der 0,001%igen Caleium- 
chloridlösung wirkte (bei M.rotata) ungünstig: die Teilungen wurden 
herabgesetzt (von den 50 geimpften Zellen gelangten nur 3 zur Teilung, 
die nur in einem Falle zur Bildung fast vollständiger Tochterzellen 
führte), und bei den ungeteilt gebliebenen Zellen wurden die Chromato- 
phoren mehr oder weniger geschrumpft. Ohne Mn waren die Teilungen 
zahlreich. 

In den reinen Bariumchloridlösungen teilten sich bei M. rotata in ste- 
hender Lösung in Reagensgläsern bei der Konzentration 0,001% mehrere, 
bei 0,01 bzw. 0,0001% nur einzelne. In allen Fällen wurden nur unvoll- 
ständige Tochterzellen gebildet, und auch diese starben bald ab. In flie- 
Bender Lösung (0,001%) waren bei M. rotata nach 7 Tagen die Zellen un- 
geteilt mit geschrumpften Chromatophoren, bei M. denticulata wurden in 
ganz derselben Lösung nach 21 Stunden einige „beginnende Teilungen“ 
festgestellt, aber die Zellen waren zugleich geschädigt und nach 46 Stun- 
den auch die übrigen tot bzw. sonst geschädigt. 

In den reinen (stehenden) Zinkchloridlösungen von der Konzentration 
0,01—0,0001% wurden alle Zellen geschädigt. Da das px innerhalb der in 
vollständiger Nährlösung erträglichen Grenzen lag (etwa 5,8—6,4) und 
die Wirkung schädlicher war als die des destillierten Wassers, müssen die 
Zn-Ionen daran schuld sein. Dabei beruht die Schädigung natürlich auf 
dem Fehlen der unentbehrlichen Mineralstoffe. 


Planta Bd. 19. 2b 
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3. Versuch mit Cerium. 

Die seltenen Erden sind unter anderem wegen der relativen Reversi- 
bilität ihrer physiologischen Wirkungen interessant (vgl. Höger 1926, 
S. 635). Dabei kommt der Umstand in Betracht, daß sie sehr schwer-. 
lösliche Oxalate bilden (das Löslichkeitsprodukt von Ceriumoxalat ist 
nach LANDOLT-BORNSTEIN, 1912, 2,56 - 10-2, das von Calciumoxalat 
1,78- 10-°). Wenn die Bedeutung des Calciums für die Zelle zum Teil 
darin besteht, daß es Oxalsäure bindet, so wäre es ja denkbar, daß diese 
Rolle vielleicht übernommen werden könnte von einer anderen Substanz, 
welche mit Oxalsäure schwerlösliche Salze bildet. Falls nun Ceriumsalze 
in anderer Hinsicht nicht allzu schädlich wirkten, könnte unter Um- 
ständen in ihrer Gegenwart diese Eigenschaft in einer Förderung der 
Zellteilung zum Vorschein kommen. Da ich gezeigt habe, daß Micra- 
sterias-Zellen in einer Lösung von Strontiumnitrat zur ersten Teilung ge- 
langen können, interessierte hier die Frage, ob ein geringer Zusatz von 
Ceriumsalz die Teilungen fördern würde. 

Es wurden Kombinationen von Strontiumnitrat (0,009% ) und Cerium- 
nitrat (0,0001%) bei M.rotata sowie 0,0009% Sr-Nitrat und 0,0001% 
Ceriumnitrat bei M. denticulata in fließender Lösung geprüft. Die Anzahl 
der Impfzellen betrug in beiden Fällen 50. 

Ergebnis. Der Ceriumzusatz wirkte in der Strontiumnitratlösung nicht 
nur teilungshemmend, sondern auch in der Weise direkt schädlich, daß 
die Chromatophoren schrumpften und die Zellen zum Teil frühzeitig ab- 
starben, indem die Membranen an der mittleren Einschnürung platzten 
und der Inhalt herausrann. Durch Übertragung in CaCl,-Lésung konn- 
ten die noch lebenden Zellen zum Teil gerettet werden und einige ge- 
langten wieder zur Teilung, wobei die Tochterzellen teilweise normale 
Ausbildung erfuhren. 

IV. Besprechung. 

Um der Frage nach der physiologischen Bedeutung eines unenibehr- 
lichen Nährstoffes näherzutreten, ist man meistens gezwungen, sich einer 
indirekten Methode zu bedienen: man untersucht den Einfluß des Man- 
gels an dem betreffenden Stoffe unter verschiedenen Bedingungen. Da- 
bei interessiert besonders die Frage, inwieweit der fragliche Stoff sich 
durch andere ersetzen läßt, und was für Stoffe als Ersatz in Betracht 
kommen. Auch Versuche mit reinen Lösungen der verschiedenen Salze 
von variierender Konzentration können über manche Fragen Aufschluß 
geben. Diesbezügliche Erfahrungen lassen sich auch zur Beurteilung der 
physiologischen Rolle des Calciums anführen. 

Die augenfälligste Wirkung des vollständigen Ca-Mangels auf die 
Micrasterias-Arten ist das unmittelbare Aufhéren der Vermehrung. Ab- 
gesehen von den Fällen, wo das Ca durch die chemisch verwandten Kat- 
ionen Sr und Ba ersetzt ist, bleibt in Nährlösungen bei Ca-Ausschluß in 
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der Regel jede Zellteilung aus. Ausnahmsweise nur wird in fließendem 
destilliertem Wasser bei einzelnen Zellen die Teilung eingeleitet, indem 
sich die mittlere Einschnürung verlängert und die beiden Zellhälften 
auseinanderweichen, neue Hälften werden aber nicht gebildet und die 
Zellen sterben zugleich ab, wobei die Membran an der mittleren Ein- 
schnürung platzt und der Inhalt herausrinnt (über „beginnende Zell- 
teilung‘ in vollständiger Nährlösung vgl. Abb. 11 ıınd 12). Wenn man 
von solehen unvollständigen Teilungen absieht, kana man also sagen, 
daß Zellteilungen bei Ca- Ausschluß 

nicht möglich sind. 





Abb. 11. Abb. 12. 


Abb. 11 und 12. ,,Beginnende Teilungsstadien‘ derselben Zelle von Micrasterias rotata. In Abb. 11 

hat sich die mittlere Einschnürung als farblose Brücke verlängert, und eine dünne Querwand ist 

angelegt. In Abb. 12 sind die noch farblosen Anlagen der neuen Hälften angeschwollen. Ver- 
größerung etwa 230: 1. 


Andererseits wurde festgestellt, daß die Anwesenheit eines Calcium- 
salzes in der Nährlösung für die Zellteilung bei Micrasterias die allein not- 
wendige Bedingung ist. Dabei wird selbstverständlich vorausgesetzt, daß 
die Zellen vorher eine gewisse ,,Teilungsreife‘‘ erreicht haben. So finden 
in reinen Lösungen von CaCl, unter Umständen sogar wiederholte Tei- 
lungen statt, nicht aber in anderen, daraufhin geprüften Salzlösungen 
(vgl. IIT D2). In sehr verdünnten CaCl,-Lésungen macht sich zugleich 
ein formativer Finfluß bemerkbar, indem die Membranlappen der neuen 
Zellhälften länger, schmäler und einfacher werden als normal (Abb. 13). 

Aus dem Mitgeteilten erhellt, daß sich die Frage nach der Ersetzbar- 
keit des Calciums durch andere Stoffe bei dauerndem Aufenthalt der 
Zellen in Ca-freier Nährlösung nur einseitig beleuchten läßt. Weiteren 
Aufschluß haben die Versuche ergeben, bei denen die Zellen nach einer 
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bestimmten Zeit aus Ca-freier Nährlösung in vollständige übertragen 
wurden. Die Erholungszeit und der Erholungsgrad der Zellen ließen dann 
auch feinere Unterschiede der Ionenwirkungen feststellen. 

Man kann zwischen zweierlei Ersetzbarkeit unterscheiden, einerseits in 
Bezug auf die Lebenserhaltung, andererseits in Bezug auf die Vermehrung. 

Die Vermehrung zerfällt, wie unter anderen FREUND (1928) hervor- 
gehoben hat, in verschiedene Teilvorgänge: Plasmavermehrung, Zelltei- 
lung und Streckungswachstum. Bei Micrasterias findet das Streckungs- 
wachstum hauptsächlich in Zusammenhang mit der Zellteilung, und 
zwar als Heranwachsen der neuen Zellhälften statt, womit es die Neubil- 
dung der Membran in sich einschließt 
(Abb. 14—18). In Bezug auf die Zell- 
teilung und Ausbildung der neuen Zell- 
hälften konnte das Calcium in gewissem 
Grade durch Strontium und sehr unvoll- 
kommen auch durch Barium ersetzt wer- 
den, während zur Lebenserhaltung bei 
Ca-Mangel außer dem Strontium auch 
das Mangan dienen konnte (Barium 
wurde hierauf nicht geprüft). 

Nach PrRsCHLE (1932) fördern Sr so- 
wie auch andere Erdalkalimetalle in ge- 
wissem Grade das Wurzelwachstum bei 

‘ einigen Pflanzen. Die Tatsache, daB 

Abb. 13. Micrasterias rotata. Die kleinere . . : 
Hälfte ist in einer vollständigen Nabr- MEVIUS (1928) mit Sr zu einem vorwie- 
lung, die = mi den regen] gend negativen Ergebnis kam, dürfte 
0,001%igen CaCl-Lösung entstanden. an den verschiedenen Versuchspflanzen 
mart nae © liegen. Hier sei auch erwähnt, daB Sr 
bei Micrasterias denticulata weniger günstig wirkte als bei M. rotata. Im 
Gegensatz dazu teilte sich M. denticulata in reinen CaCl, Lösungen leichter 
und sogar mit mehreren Wiederholungen (bis zur vierten Tochterzellen- 
generation). Es kann also keinem Zweifel unterliegen, daß die Art der 
Versuchspflanze für das Ergebnis vielfach maßgebend ist, und daß es sich 
oft um nur quantitative Unterschiede handelt. Die Bedeutung der ver- 
schiedenen Empfindlichkeit verschiedener Pflanzen gegen die Ionenwir- 
kungen wurde auch von PIRSCHLE (1. c. 8. 20) ausdrücklich hervorgehoben. 

Wegen der theoretischen Bedeutung der Frage nach der Ersetzbarkeit 
des Calciums durch das chemisch verwandte Strontium seien hier die da- 
für sprechenden Gründe kurz zusammengefaßt. Die Versuche ergaben, 
daß es bei Ersetzung des Ca durch Sr auch dann zur Teilung kommt, 
wenn die Nährlösung gleichzeitig Mn enthält (III C 2, zweiter Versuch). 
Da nun ein solcher Zusatz von Mn in Gegenwart von geringen, aber sonst 
genügenden Mengen von Ca bei der fraglichen Temperatur (18—20° C) 
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Abb. 14. Abb. 15. 
24 Abb. 14—18. Aufeinanderfolgende Teilungsstadi d Iben Zelle von Micrasterias denticulata. 
h Vergrößerung etwa 260: 1. 

Abb. 14. ,,Beginnendes Teilungsstadium‘‘ mit bereits eingetretener Abrundung der farblosen 
n Anlagen der neuen Hälften (um 10.09 Uhr). — Abb. 15. Die Membranlappen erster Ordnung wer- 
den angelegt, das Chromatophor dringt ein (um 10.40 Uhr). 





LA 


PV) 7 PUR 





Abb. 16. Abb. 17. 
Abb. 16. Die Membranlappen zweiter Ordnung werden angelegt, das Chromatophor verbreitert sich 
in den neuen Hälften (um 11.25 Uhr). — Abb. 17. Die Membranlappen dritter Ordnung werden 
angelegt (um 12.12 Uhr). 
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teilungshemmend wirkt (III B, D 2), ist es unwahrscheinlich, daB die 
teilungsfördernde Wirkung des besonders reinen Sr-Salzes auf etwa‘gen 
Ca-Spuren beruhen könnte. Außerdem zeigt ein Vergleich der Ergebnisse 
von reinen Strontiumnitrat- und Calciumchloridlésun~en sowie von Kom- 
binationen derselben, daß die Wirkung des Sr-Salzes nicht auf Grund von 
angenommenen Ca-Spuren zu erklären ist (III D2). Die Zellteilungen 
traten nämlich in der reinen Strontiumnitratlösung in den ersten Tagen 
nach der Impfung zahlreicher ein als in den verdünnten Caleiumchlorid- 
lösungen; ihre Anzahl wurde durch 
einen kleinen Zusatz von Ca-Salz zu der 
Sr-Lösung nicht gesteigert, und ein stär- 
kerer Zusatz bewirkte ihre Herabset- 
zung ; weiter waren sie in der Strontium- 
nitratlösung mit Zusatz von 0,0001% 
CaCl, zahlreicher als in der reinen, 
0,0001%igen CaCl,-Lésung. Auch in 
dem Falle, daß etwaige Ca-Spuren im 
verwendeten Sr-Präparat eine Rolle 
mitspielten, muß die teilungsfördernde 
Wirkung des Sr-Salzes zum größten 
Teil auf die Sr-Ionen zurückgeführt 
werden. 

Es dürfte in vorliegender Arbeit so- 
mit bewiesen sein, daß das Calcium 
wirklich bis zu einem gewissen Grade 
durch das Strontium ersetzt werden 
kann, und zwar in Bezug auf die Zell- 
2 Er teilung. Das Gesagte gilt zunächst nur 
Abb. 10 (vgl. exch Abb. 4—19). Die cine für die Ersetzbarkeit des Calciums in 
Tochterzelle ist fast voll herangewachsen, der Außenlösung, also für die ‚äußere 
st ie y" "4 ekgeblieben (um Tu nenbilanz‘‘ der Pflanze im Sinne LUN - 

DEGARDHs (1932, S. 241). Die ‚innere 
Ionenbilanz‘ entzieht sich dagegen der direkten Beobachtung. Es ließe 
sich ja z. B. denken, daß die Zelle bei Anwesenheit des Strontiums in 
der Außenlösung innere Ca-Vorräte (etwa durch die Wirkung des Sr 
freigemachte) ausnützt. 

Der Ansicht, daß dem Strontiumsalz eine teilungsfördernde Wirkung 
zukommt, scheint zu widersprechen, daß die neuen Zellhälften nicht voll- 
ständig ausgebildet werden, und daß die Teilungen sich nicht wiederholen 
können. Auf Grund dessen wurde auch ich anfangs zu der Auffassung ge- 
führt, daß es doch auf die Anwesenheit von Ca-Spuren ankomme. Die 
oben angeführten Tatsachen sprechen aber gegen eine solche Annahme. 
Die Sache wird freilich dadurch verwickelt, daß sich die Teilungen zwar 
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nicht in der reinen Strontiumnitratlösung, wohl aber in einer Lösung mit 
einem sear geringen Zusatz von CaCl, wiederholen. Im letzteren Falle 
wird die Form der neugebildeten Zellhälften von der Schädigung durch 
Sr beeinflußt, d. i. die neuen Hälften werden so klein wie in einer reinen 
Sr-Salzlösung. Dies ist gleichbedeutend damit, daß das Sr-Salz nicht an 
sich die Wiederholung der Teilung verhindert, auch wenn seine Konzen- 
tration in der Lösung im Vergleich mit dem Ca-Gehalt so stark überwiegt, 
daß das Sr durch die Schädigung der Zelle formbestimmend wirkt. Einen 
analogen Fall stellt die unvollständige Querwandbildung bei Spirogyra in 
Gegenwart von Sr und Ca in den Versuchen von MoLısc# dar (vgl. 8. 4). 

Aus dem Umstand, daß aus der wiederholten Teilung in der Sr-Lö- 
sung mit wenig Ca winzig kleine Tochterzellen entstehen, läßt sich schlie- 
Ben, daß der zweiten Teilung keine sichtbare Plasmavermehrung voran- 
gegangen sein kann. Der Teilungsreife ist somit nicht Plasmareichtum 
im allgemeinen notwendige Voraussetzung, vielmehr ist sie von ganz spe- 
zifischen Bedingungen abhängig, die bei Micrasterias in Gegenwart von 
Ca, unter Umständen auch von Sr bzw. Ba, realisiert werden. Man wäre 
darum geneigt, Zellteilung und Plasmavermehrung auseinanderzuhalten 
und die erstere als bloße räumliche Umlagerung anzusehen. 

Oben wurde gezeigt, daß die einmalige Teilung in der reinen Sr-Salz- 
lösung auf einer Sr-Wirkung beruhen muß. Wie ist nun das Ausbleiben 
der weiteren Teilungen zu erklären? 

Zunächst läßt sich schließen, daß Sr zwar zur Auslösung der Teilung 
in bereits reifen Zelien, nicht aber zur Erreichung der Teilungsreife dienen 
kann. Letzterer Umstand könnte wieder so gedeutet werden, daß das 
Calcium als Baustoff gewisser Plasmabestandteile notwendig und als sol- 
cher unersetzbar wäre. Eine andere Erklärungsmöglichkeit wäre die, daß 
die Wirkungen von Ca und Sr auf die Zellteilung ihrer physikalisch-che- 
mischen Natur nach gleichsinnig, aber quantitativ verschieden sind. Zu- 
gunsten der letzteren Auffassung lassen sich die Erfahrungen über die 
quantitative Wirkung der Sr-Behandlung auf die durchschnittliche Tei- 
lungszeit der Zellen anführen (III C 2). Aus den Versuchen ging hervor, 
daß ein vorübergehender Aufenthalt der Zellen in einer Ca-freien, aber 
sonst vollständigen Nährlösung mit Sr im Vergleich mit Zellen, welche 
die ganze Zeit in vollständiger Nährlösung gehalten werden, eine Ver- 
spätung der Teilungen veranlaßt, und zwar ist diese Verspätung größer 
bei Zellen, welche nach der Reihenfolge der Teilung denen entsprechen, 
die auch bei der Kontrolle später zur Teilung gelangt sind (vgl. Abb. 9 
und 10). Man kann somit die Sache so deuten, daß dem Sr eine tei- 
lungsfördernde und zugleich eine schädliche Wirkung zukommt. Steht 
eine Zelle kurz vor der Teilung, so wird sie von der schädlichen Wir- 
kung wenig berührt und gelangt unter dem Einfluß von Sr bald zur Tei- 
lung; je weiter aber der innere Zustand der Zelle von der Teilungsreife 
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steht, um so mehr macht sich die schidliche Wirkung geltend, die sich 
unter Umständen als Verspätung bzw. Hemmung der Teilung äuBert. 

Dabei kann die teilungsférdernde Wirkung ihrem Wesen nach wohl 
mit der schädlichen identisch sein. Schädigung bei gleichzeitiger Förde- 
rung der Teilung könnte z. B. dadurch zustandekommen, daß Sr den 
kolloidalen Zustand des Protoplasten gleichsinnig, aber stärker beein- 
flußt als Ca. Wäre z. B. die Förderung der Teilung — direkt oder in- 
direkt — mit einer bestimmten Änderung der Protoplastenhautschicht 
verbunden, so könnte ja auch bei einer etwas zu starken Änderung Tei- 
lung möglich sein, nicht aber unbedingt eine Wiederholung der Teilung. 
In der Tat scheint auch Sr in einer gewissen Beziehung den kolloidalen 
Zustand der Micrasterias-Zellen stärker zu beeinflussen als Ca: die Be- 
weglichkeit der Zellen infolge der Schleimbildung ist größer in einer Nähr- 
lösung mit Sr an Stelle von Ca, wonach Sr die Schleimbildung bzw. die 
Quellung des gebildeten Schleimes stärker zu fördern scheint als Ca. Im 
Gegensatz dazu wirken nach Korte (1915, S. 142) Ca, Sr und Ba auf die 
Membranquellung der Meeresalge Chaetomorpha fast genau gleich, so daß 
spezifische Wirkungen bei verschiedenen Kolloiden anzunehmen sind. 

Interessant ist es, daß auch Barium trotz der entschiedenen Schäd- 
lichkeit unter Umständen die Teilung ermöglicht, wenn auch in einer 
sehr unvollkommenen Weise. Es reihen sich somit auch hier, wie bei 
manchen physiologischen und kolloidchemischen Erscheinungen, die 
Kationen der Erdalkalimetalle Ca, Sr und Ba aneinander. 

Im Gegensatz zum Strontium kann das Mangan nicht bei der Zell- 
teilung, wohl aber bei den ruhenden Zellen in gewissem Grade für das 
Calcium eintreten. In Nährlösungen wirkt Mn bei Ca- Mangel schützend, 
bei geringem Ca-Gehalt teilungshemmend, bei zu hohem Ca-Gehalt dagegen 
unter Umständen teilungsfördernd. Es besteht also ein Antagonismus zwi- 
schen Ca und Mn (III B, D 2)1. Man darf annehmen, daß die schützende 
Wirkung des Mangans ihrer physikalisch-chemischen Natur nach mit der 
teilungshemmenden identisch ist. Dieses besondere Verhalten des Man- 
gans bei verschiedenem Ca-Gehalt ist bemerkenswert und kann zur Er- 
klärung der Ca-Wirkungen dienen. 

Zuerst soll darauf aufmerksam gemacht werden, daß schon relativ 
schwache Ca-Konzentrationen bei Micrasterias teilungshemmend wirken, 


1 Nach LunpecÄrpH (1932, S. 191) nimmt der Ca-Gehalt des Hafers (der 
ganzen Pflanze) durch den Einfluß von Mn nur unbedeutend ab, während die Ver- 
teilung des Calciums innerhalb der Pflanze merkbar verschoben wird. Dagegen 
sinkt der durchschnittliche K-Gehalt beträchtlich, und ein gewisser Antagonismus 
zwischen K und Mn erscheint möglich (1. c. S. 140, 142). Bei der Aufnahme der 
Salze zeigte sich ein Antagonismus auch zwischen Mn und Mg (l. c. S. 297). Die 
hemmende Wirkung des Kalkes auf die Mn-Aufnahme könnte zum Teil auf der 
Erhöhung des pa-Wertes beruhen (1. c. S. 293), doch kommt meines Erachtens 
wohl auch hier ein Antagonismus zwischen Ca und Mn in Betracht. 

















im Leben der Zelle auf Grund von Versuchen an Micrasterias. 33 


wie auch PRINGSHEIM (1930, S. 21) gefunden hat; nach ihm waren bei 
M. rotata schon bei 0,02—0,05% CaCl, Krankheitserscheinungen zu beob- 
achten, und nach vorliegender Arbeit wurde durch 0,1% bei vielen, durch 
0,2% bei allen Zellen die Teilung verhindert (bei 0,1% wurden in Teilungs- 
fällen die neuen Hälften nur unvollständig gebildet, und die Tochter- 
zellen starben zugleich ab, vgl. III B). Interessant ist es nun, daß in 
Gegenwart von etwa 0,01% MnCl, bei 0,1% CaCl, in der betreffenden 
Nährlösung alle geimpften Zellen sich normal teilten. Die Gesamtkon- 
zentration der Nährlösung konnte also nicht zu hoch sein, und es kann 
nur auf die verschieden starke Wirkung der Ca-Ionen in beiden Fällen 
ankommen, denn die Mn-Ionen an sich wirken teilungshemmend. 

Als mögliche Erklärung kommt hier die Adsorptionsverdrängung in 
Betracht. Bei den leblosen Kolloiden ist Verdrängung von Ca durch Mn 
tatsächlich festgestellt worden. So wird nach LUNDEGARDH (1932, S. 222, 
235) vom Al,O,-Gel Magnesium und Mangan unter Verdrängung von Ca 
adsorbiert (schon bei einer n/2500 MnCl,-Lösung wurde eine verhältnis- 
mäßig starke Ca-Verdrängung beobachtet), wonach Mn stärker adsor- 
biert wird als Ca. Wenn somit die seltsame teilungsfördernde Wirkung 
des Mangans bei einer sonst zu hohen Ca-Konzentration auf Adsorptions- 
verdrängung beruht, so läßt sich daraus schließen, daß die Zellteilung bei 
Micrasterias von der Menge der adsorbierten Ca-Ionen wenigstens indirekt 
abhängt. Dann wäre die Wirkung der Ca-Ionen auf das Zellenleben zum 
wesentlichen Teil als eine Grenzflächenerscheinung aufzufassen, was ja 
mit den Anschauungen von HANSTEEN-CRANNER, HÖBER u. a. überein- 
stimmen würde!. Wegen der Schwierigkeit, bei den physiologischen Ob- 
jekter zwischen Adsorption und chemischer Bindung zu unterscheiden 
(vgl. HôBER 1926), ist doch die letztere Möglichkeit mit zu berücksich- 
tigen. Nach WALTER (1924, 1929) dürften ja bei Quellungsänderungen 
des Plasmas durch Einwirkung bestimmter Stoffe auch chemische Ände- 
rungen eine Rolle spielen (1924, S. 373—374, 414). 

Der Umstand, daß bei der Zellteilung nur das chemisch verwandte 
Strontium (und sehr unvollkommen das Barium), bei den ruhenden Zellen 
aber auch das chemisch fremde Mangan in gewissem Maße für das Calcium 
eintreten kann, erinnert an analoge Erscheinungen bei den Tieren. Bei 
bestimmten tierischen Objekten bzw. deren Funktionen kann das Ca nur 
durch die chemisch verwandten Erdalkalien Sr und Ba, bei anderen da- 
gegen durch fast beliebige mehrwertige (zweiwertige) Kationen ersetzt 
werden (Hößer 1920, S. 111—113). Als Beispiel für die verschiedene Er- 
setzbarkeit des Ca durch andere Stoffe in verschiedenen Entwicklungs- 


stadien derselben Art können die Erfahrungen von LOEB an dem Fische 


1 Die Bedeutung der Adsorption bei der Ionenaufnahme der Pflanzen wurde 
in neuerer Zeit u. a. von PANTANELLI (1929), PIRSCHLE u. MENGDEHL (1931) und 
LunpEGArDH (1932, S. 237, 242, 244 usw.) besonders hervorgehoben. 


Planta Ba. 19. 3a 
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Fundulus dienen (siehe HöBer 1926, S. 668): die Schädigung in reiner 
Kochsalzlösung konnte bei den befruchteten (mit Membran versehenen) 
Eiern durch Zusatz von fast beliebigen zweiwertigen Kationen verhindert 
werden, bei den ausgeschlüpften Fischchen aber nur durch Ca, Sr und Mg. 

Es lassen sich nun mehrere Beobachtungen dafür anführen, daß die 
Membran bzw. Hautschicht des Protoplasten im Teilungszustand anders 
beschaffen ist als im Ruhezustand. Eine lokale Zunahme der Permeabili- 
tät (Verringerung der Viskosität) kurz vor der Zellteilung ist unter ande- 
ren nach den Befunden von CHOLNOKY (1931, S. 333—334) bei den Kon- 
jugaten als wahrscheinlich anzusehen. Bei vorliegender Arbeit wurde oft 
die Beobachtung gemacht, daß in Salzlösungen von ungünstiger Zusam- 
mensetzung die Zellen am frühesten absterben, bei welchen Teilung ein- 
tritt, während die ungeteilten Zellen zum größten Teil länger am Leben 
bleiben. Bei Zellen, die im destillierten Wasser zur Teilung kommen, wird 
eine neue Membran überhaupt nicht gebildet, sondern es kommt nur zu 
einer Verlängerung der mittleren Einschnürung, und die Zelle stirbt zu- 
gleich ab, indem der Inhalt an der Einschnürung herausrinnt. Diese Art 
des Absterbens kommt in Ca-freien Lösungen auch sonst oft vor. Berück- 
sichtigt man weiter, daß die Micrasterias-Zellen in reinen Lösungen von 
Caleiumchlorid unter Umständen zu wiederholten Teilungen fähig sind, 
so wird die Annahme nahegelegt, daß die Gegenwart von Ca-Ionen in der 
Außenlösung bei der Neubildung der Oberflächenschicht der Zelle notwendig 
ist. Die Erfahrungen über die Wirkung des Mangans scheinen nämlich 
anzudeuten, daß der mit einer fertigen Membran versehene Protoplast 
gegen den Einfluß der Außenlösung in anderer Weise geschützt ist als der 
in Neubildung begriffene. Damit soll natürlich nicht behauptet werden, 
daß es gerade auf die Zellulosemembran ankomme, vielmehr sind die 
Eigenschaften der plasmatischen (eventuell lipoiden) Haut, die freilich 
nach der HANSTEEN-CRANNERschen Anschauung mit der Membran innig 
verbunden erscheint, in Betracht zu ziehen. Dafür sprechen auch die Er- 
fahrungen PRINGSHEIMs mit den membranlosen Paramaecien. 

Ob die in der Membran vielleicht fixierten Manganionen die Permea- 
bilität derselben so beeinflussen können, daß es bei der Nährstoffauf- 
nahme des Protoplasten eine Rolle spielt, läßt sich nicht sagen. Mangan- 
niederschläge auf der Membran der Wasserpflanzen sind jedenfalls beob- 
achtet worden (näheres bei GICKLHORN 1927). Nach den Arbeiten von 
Devavx (referiert von GENEVOIS 1930) werden Metallkationen von toten 
pflanzlichen Geweben reversibel fixiert und nach dem Massenwirkungs- 
gesetz ausgetauscht (l. c. S. 481—482). 

Den Erfahrungen über die teilungsfördernde Wirkung der reinen 
Calciumchloridlésungen fügen sich ähnliche mit Strontiumnitrat an. Es 
verdient besonders hervorgehoben zu werden, daß beide Salze auch in 
reineri Lösungen die Teilung und Ausbildung der neuen Zellhälften er- 
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möglichen, wenn auch die letzteren bei Strontiumnitrat weniger vollstan- 
dig werden. Auch das Bariumchlorid iibt seine freilich mangelhafte Wir- 
kung beziiglich der Zellteilung in reiner Lésung aus. Fiir die Auslésung der 
Zellteilung und Ausbildung der Tochterzellen ist also nur die Anwesenheit 
eines einzigen Salzes in der Außenlösung notwendige Vorbedingung. Hier- 
aus darf geschlossen werden, daB unter diesen Bedingungen die ,,innere 
Ionenbilanz‘‘ der Zelle nicht allzu stark gestört wird, daß also ein ge- 
wisses Ionengleichgewicht im Zellinneren lange genug beibehalten wird, 
damit Teilung und Neubildung der Zellhäiftan stattfinden können. Dies 
spricht zugunsten der Auffassung PRINGSHEIMs, daß der Austritt von un- 
entbehrlichen Stoffen durch das Ca verhindert wird (1926, S. 328). 

Die Schädlichkeit einseitiger Salzlösungen wird wohl meistens auf eine 
zu starke Endosmose der betreffenden Stoffe zurückgeführt, und die 
„Entgiftung‘‘ solcher Lösungen durch Ca auf Verhinderung des Eintritts. 
Da der übermäßige Eintritt von gewissen Substanzen die Verdrängung 
von anderen zur Folge haben kann, wie unter anderen LUNDEGARDH 
(1932) nachgewiesen hat, können bei Beurteilung der Giftwirkungen End- 
osmose und Exosmose nicht immer auseinandergehalten werden. 

Der oben geäußerten Auffassung von der relativen Ungestörtheit der 
inneren Ionenbilanz der Zelle in reinen Calciumsalzlésungen scheint nun 
entgegenzusprechen, daß bei Wurzeln der höheren Pflanzen bei einseitiger 
Ca-Zufuhr sowohl vermehrte Ca-Aufnahme wie Abgabe von anderen Kat- 
ionen festgestellt wurde (LUNDEGARDH 1932, S. 101—106, Tabelle 9 und 
10, S. 116—117, Tabelle 13 D, S. 238). Ebenso scheint die Schädlichkeit 
des reinsten destillierten Wassers für Wurzeln! und Algen sowie seine 
Entgiftung durch Ca problematisch, wenn nicht die innere Ionenbilanz 
darin gestört würde. Nach LUNDEGARDH (1. c. S. 104—105) geben freilich 
die Wurzeln in reinem destilliertem Wasser (praktisch genommen) keine 
Kationen ab. Es fragt sich jedoch, ob nicht die im destillierten Wasser in 
gewissen Versuchen von LUNDEGARDH (l. c. 8. 102, Tabelle 9 C) bestimm- 
ten, geringen Ca-Mengen als Ca-Abgabe zu deuten sind, und zudem könnte 
wohl eine Resorption von Elektrolyten aus den äußeren Teilen der Wur- 
zeln in das Innere der Pflanze in Frage kommen. Bei der weitgehenden 
Differenzierung der höheren Pflanzen mit der Möglichkeit zu verwickel- 
ten Verschiebungen der Ionenverteilung in den verschiedenen Organen 
können ja die Verhältnisse anders liegen als bei den einzelligen Algen. 

Immerhin trat bei M. rotata eine sichtbare Schädigung der Zellen im 
fließenden destillierten Wasser später ein als in Ca-freier Nährlösung, 
welcher Umstand so gedeutet werden kann, daß durch die übermäßige 
Zufuhr von gewissen Stoffen bei Ca-Mangel die Abgabe von anderen 


reichlicher ist als im destillierten Wasser. 


1 Vgl. Mevıus 1928a, S. 140, 142, 162. Man beachte auch, daß die Gift- 
wirkung des destillierten Wassers durch Wechseln gesteigert wurde (l. c. S. 162). 
3* 
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Da das Mangan bei Ca-Mangel schiitzend, bei geringem Ca-Gehalt zu- 
gleich teilungshemmend wirkt, ist die Erklärung naheliegend, daß es ge- 
rade deswegen schiitzend wirkt, weil es den zur Teilung fiihrenden Ver- 
anderungen des Protoplasten entgegenwirkt. Teilung in einer schlecht 
balancierten Nährlösung ist nämlich, wie oben gesagt, den Zellen lebens- 
gefährlich. Daraus erklärt sich, daß eine teilungshemmende Wirkung 
unter Umständen zur Erhaltung des Lebens dienen kann. Sehr lehrreich 
sind in dieser Beziehung die Versuche mit verschiedenen Konzentrationen 
von Ca und Mn (III B). Das Ergebnis, daß für die Lebenserhaltung der 
Zelle ein reichlicher Ca-Überschuß besser war als ein geringer, steht in 
Übereinstimmung damit, daß ersterer teilungshemmend wirkte, letzterer 
einerseits nicht stark genug war, um die zur Teilung leitenden Verände- 
rungen des Protoplasten zu verhindern, andererseits aber auch keine nor- 
male Teilung und Ausbildung der neuen Hälften ermöglichte. War also 
bei einem zu hohen Ca-Gehalt der Teilungsmechanismus einmal in Gang 
gesetzt, so verliefen die Veränderungen des Protoplasten, trotz gleich- 
zeitiger Schädigung, weiter, bis alle Zellen zugrundegingen, einige nach 
„unvollständiger‘‘ Teilung, die anderen ungeteilt. Man darf wohl an- 
nehmen, daß auch bei den letzteren zur Teilung führende Veränderungen 
eingeleitet waren, denn sonst wäre es schwer verständlich, daß nicht die 
noch höheren Ca-Konzentrationen innerhalb der fraglichen Zeit auch 
tödlich wirkten. 

Der Teilungszustand, die Ausbildung der Tochterzellen mit einbegrif- 
fen, ist somit als ein labiler Zustand aufzufassen, wo die Zellen dem Ein- 
fluß einer ungünstigen Nährlösung leicht unterliegen. Zu demselben Er- 
gebnis ist auch KARSTEN (1918) gekommen. Hiermit steht nur in schein- 
barem Widerspruch, daß die Zellen oft auch nach Teilung unter ungün- 
stigen Bedingungen am Leben bleiben, wobei die neuen Hälften eine ab- 
norme Ausbildung erfahren. Eine Nährlösung kann nämlich in verschie- 
denem Grade, in der einen oder anderen Beziehung ungünstig sein, ohne 
daß die Folge davon immer ein unmittelbarer Tod wäre. Hier kommt es 
besonders auf den Ca-Gehalt der Nährlösung an. 

Die schützende Wirkung der reichlich zu hohen Ca-Konzentration 
könnte wohl auf einer Verdichtung des Protoplasten beruhen, ebenso die 
der Mn-Ionen bei Ca-Mangel. Diese Verdichtung läßt sich vielleicht als 
Quellungshemmung auffassen, wie es für die Wirkung der Mangansalze 
von PRINGSHEIM (1930, S. 20) angenommen wurde, es könnten aber auch 
andere kapillarchemische Erscheinungen in Betracht kommen. Die Wir- 
kungen der Salze und besonders die der Salzkombinationen auf die Quel- 
lung der Kolloide sind aber zur Zeit auch bei einer relativ einfachen Sub- 
stanz wie der Gelatine allzuwenig bekannt, um eine nähere Behandlung 
der Frage zu berechtigen!. Ebenso mag es dahingestellt sein, ob es gerade 


1 Vgl. FReunDLicH, Kapillarchemie, II (1932), S. 595 ff., 599 ff. 
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die Phosphatide sind, mit denen sich die Ca-Ionen (etwa durch Adsorp- 
tion) verbinden 1. 

Die Erfahrung, daß die Zellen den Aufenthalt in Ca-freier Nährlösung 
in Gegenwart von Mn länger vertragen als ohne Mn, nach Übertragung in 
vollständige Nährlösung aber doch eine, je nach der Dauer des Ca-Man- 
gels längere oder kürzere Verspätung der Teilungen zeigen, läßt sich auch 
so ausdrücken, daß die Schädigungen bei Ca-Mangel durch die Anwesen- 
heit des Mn-Salzes zum großen Teil reversibel werden. Wahrscheinlich 
nehmen die Mn-Ionen den Platz der Ca-Ionen an den Grenzflächen des 
Plasmas zum Teil ein, wodurch zugleich gewisse Zustandsänderungen des 
Protoplasten veranlaßt werden. Diese scheinen einem relativen Gleich- 
gewichtszustand zuzustreben, denn die teilungsverspätende Nachwirkung 
des Ca-Mangels stieg nicht mit der Dauer des Ca-Mangels proportional an, 
sondern erreichte nach einigen Tagen ein gewisses Maximum (III C 1). 
Der Eintritt und die Beständigkeit eines solchen ,,Mangangleichgewich- 
tes‘‘ ist natürlich von der Zusammensetzung der Nährlösung und von den 
sonstigen Bedingungen abhängig. Bei den fraglichen Versuchen war die 
Nährlösung ziemlich konzentriert, während in einer verdünnteren Nähr- 
lösung der Manganzusatz weniger günstig wirkte (III C 2, zweiter Ver- 
such, c). Zieht man auch die günstige Wirkung des Mangans bei hoher 
Ca-Konzentration in Betracht (vgl. oben), so läßt sich die Schlußfolge- 
rung machen, daß eine günstige Wirkung des Mangans besonders bei starker 
Konzentration von anderen Stoffen zu erwarten ist?. So möchte ich es jetzt 
erklären, daß der Manganzusatz in meiner ‚„Normallösung‘‘ günstig 
wirkt, denn genannte Nährlösung ist ziemlich konzentriert. Die Ursache 
der günstigen Wirkung des Mangans in einer konzentrierten, vollständi- 
gen Nährlösung dürfte wohl wenigstens zum Teil dieselbe sein wie bei 
hohem Ca-Gehalt, also meiner Annahme nach Adsorptionsverdrängung. 

Nach obiger Auseinandersetzung könnten die Mn-Ionen in einer Nähr- 
lösung in zweierlei Weise günstig wirken: einerseits als Schutz gegen zu 
starke Konzentration anderer Stoffe, andererseits als teilweiser Ersatz 
für Ca bei ruhenden Zellen. Auch wirkt ein Zusatz von Mn-Salz in destil- 
liertem Wasser schützend. Als Ursache kommt zum Teil Adsorptionsver- 
drängung, zum Teil direkter Einfluß der adsorbierten Mn-Ionen auf die 
Plasmakolloide in Betracht?. Die Schutzwirkung gegen andere Stoffe be- 


1 Über die Rolle der Phosphatide vgl. — abgesehen von den Arbeiten Han- 
STEEN-CRANNERS — MAGISTRIS u. SCHÄFER (1929), Steward (1929), LUNDE- 
GARDH (1932). 

2 Ein Manganzusatz braucht natürlich nicht unter allen Umständen günstig 
zu wirken. Über negative Ergebnisse bei Pinus maritima berichtet CHAPMAN (1931). 

3 Ich sehe also keinen zwingenden Grund mehr dafür, bier einen Einfluß des 
Mangans auf die Atmung und Assimilation der Zelle anzunehmen (vgl. WARÉN 
1926). Auch verlief ein von mir auf diese Frage hin mit Chlorella angestellter 
Versuch negativ. 
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trifft wahrscheinlich auch die H-Ionen, wie es unter anderen von BREN- 
NER (1920) fiir Ca und andere Kationen nachgewiesen wurde. Die ange- 
nommene Wirkung läßt sich wohl mit dem Einfluß des Mangans auf die 
Quellung der Zellkolloide in Zusammenhang bringen!. So weist PRINGS- 
HEIM bei der Besprechung der von mir früher (1926) mitgeteilten, günsti- 
gen Erfahrungen mit Mangan auf dessen entquellende Eigenschaft hin 
(1. e. 1930, S. 20), unter Betonung der relativen Ungiftigkeit dieses Me- 
talls. In der Tat ist Mn nach PIRsOHLE (1930a, S.364) den Keimlingen 
relativ wenig giftig und übertrifft sogar (in den angegebenen Konzentra- 
tionen) alle anderen Metalle; auch bei Hefe wirkte es recht gut. Nach den 
kurzen Mitteilungen Korres (1915, S. 143, 154) über die Wirkung des 
Mangans scheint es auf die Membran von Chaetomorpha kaum quellend 
zu wirken, und andererseits war die Herabsetzung der Quellung in einer 
Kombination von zwei Salzen im Vergleich mit der Wirkung der reinen 
Lösungen bei MnSO, und NaCl besonders deutlich. 

Auf die Ähnlichkeiten in der physiologischen Wirkung des Calciums 
und Mangans hat neulich LUNDEGARDH aufmerksam gemacht (1932). 

Unter den Erfahrungen über die Rolle des Calciums bei Micrasterias 
scheint seine spezifische Bedeutung für die Zellteilung besonders beachtens- 
wert. Das besondere Ca-Bedürfnis bei der Zellteilung wurde wieder mit 
der Neubildung der Oberflächenschicht der Zelle, wobei die Permeabili- 
tät wahrscheinlich verändert wird, in Zusammenhang gebracht. In An- 
betracht der Befunde von SOROKIN und SOMMER (1929, vgl. Einleitung 
der vorliegenden Arbeit) über die Störungen der mitotischen Kernteilung 
der Wurzeln bei Ca-Mangel ist auch die Erklärung naheliegend, daß das 
Calcium auch mehr direkt in den Teilungsmechanismus eingreift; hier- 
über läßt sich aber zur Zeit nichts Sicheres sagen. Störungen der Kern- 
teilung wären ja auch infolge veränderter Permeabilität der Protoplasten- 
hautschicht denkbar. Die partielle Ersetzbarkeit des Calciums durch 
Strontium (und Barium) bei der Zellteilung lenkt jedenfalls die Auf- 
merksamkeit auf die spezifisch-chemischen Eigenschaften der Metalle, 
die ja auch bei den kolloidchemischen Erscheinungen zur Geltung 
kommen. 

Aus einem Vergleich der erhaltenen Resultate mit den Befunden von 
MouiscH bezüglich der unvollständigen Querwandbildung bei Spiro- 
gyra in Gegenwart von Sr und den obengenannten von SOROKIN und 
SOMMER über die Beeinflussung der Kernteilung durch den Ca-Mangel 
läßt sich schließen, daß die Zellteilung — die Ausbildung neuer Membran 
mit einbegriffen — für die Anwesenheit bzw. das Fehlen der Erdalkalien 
spezifisch empfindlich ist. Weiter über diese spezifische Empfindlichkeit 
hinaus lassen sich nur Vermutungen aussprechen. Man gewinnt den Ein- 

1 Über Quellung in verdünnten Lösungen durch Ladungsänderung der Kol- 
loide vgl. Brauner (1930). 
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druck, daB, je feiner der zu untersuchende Lebensvorgang ist, um so 
naher die Stoffe chemisch verwandt sein miissen, die fiir eine teilweise Er- 
setzung in Frage kommen. 


Zusammenfassung. 

Der Einfluß der Konzentration des Calciums in reiner bzw. zusammen- 
gesetzter Lösung auf die Teilungsfähigkeit der Micrasterias-Zellen wurde 
näher untersucht. Die Wirkung des Ca-Mangels auf die Zellteilung wurde 
bei M. rotata quantitativ verfolgt, und zwar wurde die relative Anzahl der 
nach wieder erfolgter Ca-Zufuhr zur Teilung gelangten Zellen sowie die 
Teilungszeit (d. i. die Zeit von der Impfung in die Ca-freie Nährlösung bis 
zum Eintritt der ersten Teilung in der vollständigen) berücksichtigt. Die 
Methode der fließenden Nährlösung kam hierbei zur Anwendung. 

Ein vorübergehender Aufenthalt in einer Nährlösung mit zu hohem 
Ca-Gehalt ist bei einem reichlichen Überschuß unter Umständen weniger 
schädlich als bei einem geringen. Das läßt sich dadurch erklären, daß der 
reichliche Überschuß vollständig teilungshemmend wirkt, während der 
geringe einerseits keine normale Teilung zuläßt, andererseits auch nicht 
die Zellen von den zur Teilung leitenden Veränderungen abzuhalten ver- 
mag. Wird der Teilungsmechanismus einmal in Gang gesetzt, so verläuft 
der Vorgang trotz gleichzeitiger Schädigung weiter, bis die Zellen zu- 
grundegehen. 

Es besteht ein Antagonismus zwischen Calcium und Mangan, indem 
das Mn bei geringem Ca-Gehalt der Nahrlésung hemmend, bei einem sonst 
zu hohen unter Umständen fördernd auf die Zellteilung von Micrasterias 
rotata wirkt. 

Zellteilungen sind bei Micrasterias bei Ca-Mangel im allgemeinen nicht 
möglich. Doch wird unter Umständen auch in fließendem destilliertem 
Wasser die Teilung eingeleitet, neue Zellhälften werden aber dabei nicht 
gebildet. 

Die Wirkungsstärke der Ca-freien Nährlösung ist sowohl von der Zu- 
sammensetzung der Nährlösung wie vom physiologischen Zustand der 
Impfzellen abhängig. In gewöhnlichen, Mn-freien Nährlösungen treten 
bei Ca-Mangel meistens innerhalb weniger Tage irreversible Schädigungen 
ein. In Gegenwart von Mn wird der Ca-Mangel bedeutend länger ertra- 
gen, und die Schädigungen sind zum großen Teil reversibel. 

Werden Micrasterias-Zellen nach Aufenthalt in Ca-freier Nährlösung 
in vollständige übertragen, so macht sich im Vergleich mit Zellen, welche 
die ganze Zeit in vollständiger Nährlösung gehalten werden, eine Ver- 
spätung der Teilungen bemerkbar. Außerdem kann, je nach der Zusam- 
mensetzung der Nährlösung und der Dauer des Ca-Mangels, die Anzahl 
der zur Teilung gelangenden Zellen herabgesetzt werden. Die Teilungs- 
fähigkeit wird aber nicht immer der Verspätung proportional beeinflußt, 
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sondern es können unter Umständen auch bei starker Verspätung relativ 
viele Zellen zur Teilung kommen. 

Die durch den Aufenthalt in Ca-freier Nährlösung bewirkte Verspä- 
tung der Teilungen war bedeutend länger als die Dauer des Aufenthalts. 

Durch die Gegenwart von Mangan wurde der teilungsverspätende Ein- 
fluß der Ca-freien Nährlösung bei gleichem Impfmaterial bedeutend ver- 
ringert. Dieser Einfluß des Mangans wurde quantitativ bestimmt. 

Die teilungsverspätende Nachwirkung des Ca-Mangels bei Anwesen- 
heit von Mn steigt nicht mit der Dauer des Aufenthalts proportional an, 
sondern scheint sich in der verwendeten Nährlösung (innerhalb der Gren- 
zen der Erholungsfähigkeit) einem gewissen Maximum zu nähern. Bei 
Mn-Ausschluß wird die maximale Nachwirkung schon bei einem kürzeren 
Aufenthalt erreicht. 

Das Calcium kann in Bezug auf die Zellteilung bei Micrasterias bis zu 
einem gewissen Grade durch Strontium ersetzt werden. Dabei kommt es 
jedoch nur zu einer Teilung der Impfzellen, und die neuen Hälften der 
Tochterzellen werden kleiner und einfacher als normal. Dieselbe Ausbil- 
dung erfahren die Tochterzellen, wenn mit Strontium gleichzeitig ein 
wenig Calcium geboten wird. Im letzteren Falle können aber die Teilun- 
gen sich wiederholen, wobei die beiden Hälften der Tochterzellen ebenso 
klein werden. Die Reduzierung der Zellengröße ist hier als Folge einer 
Schädigung durch Sr, nicht aber als nur für Sr charakteristisch zu be- 
trachten. 

Auch bei Ersatz des Calciums durch Barium kann unter Umständen 
ein Teil der Impfzellen eine Teilung durchmachen. Die Wirkung des Ba- 
riums ist aber viel ungünstiger als die des Strontiums. Meistens erfahren 
die neuen Hälften eine ganz abnorme, unregelmäßige Ausbildung, und die 
Tochterzellen sterben zugleich ab, während sie bei Strontium zum Teil 
noch lange am Leben bleiben. 

Calcium, Strontium und Barium zeigen die teilungsfördernde Wirkung 
auch in reinen Lösungen. In reinen Lösungen von Caleiumchlorid konn- 
ten sich die Teilungen unter Umständen wiederholen; bei M. denticulata 
wurde sogar die vierte Tochterzellengeneration erreicht. 

Zweiwertiges Mangan übt in reiner Lösung von passender Konzentra- 
tion eine Schutzwirkung gegenüber destilliertem Wasser aus, Zellteilun- 
gen sind aber dabei ausgeschlossen. 

Ein Versuch, ob das Ca in einer sonst vollständigen Nährlösung durch 
eine Kombination von Sr und Mn besser zu ersetzen wäre als durch Sr 
allein, verlief negativ. 

Ein geringer Zusatz von Ceriumnitrat in einer Strontiumnitratlösung 
wirkte auf M. rotata und M. denticulata nicht nur teilungshemmend, son- 
dern auch direkt schädlich. Die durch Cerium veranlaßten Schädigungen 
waren zum Teil reversibel. 
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4 Das Ca kann somit bei der Zellteilung der Micrasterias-Arten bis zu 

einem gewissen Grade durch Sr, weniger gut und sicher durch Ba ersetzt 
- werden, während bei den ruhenden Zellen besser das Mn fiir das Ca ein- 
. treten kann. 
- In Übereinstimmung mit HôBER (1920) kann dem Ca eine spezifische 
- und eine mehr allgemeine Wirkung zugeschrieben werden. Die spezifische 

Wirkung ist besonders für die Zellteilung wichtig. 
- Zur Erklärung der beschriebenen Wirkungen des Calciums und Man- 
gans lassen sich die Adsorptionserscheinungen heranziehen. Die gewon- 
- nenen Resultate sprechen dafür, daB für die Zellteilung und Ausbildung 
1 der neuen Zellen bei Micrasterias die Menge der adsorbierten Ca-Ionen 
L maßgebend ist. 

Anhang: Versuchstabellen. 
; In allen Tabellen bedeutet: Tage — Tage nach der Impfung (als Imp- 
, fungstag gilt bei Behandlung ohne Ca der Tag der Ubertragung in die Ca- 
freie Nährlösung), Anzahl — A. Zellen, geteilt = von den Impfzellen ge- 
teilt insgesamt, get. % — von den Impfzellen geteilt Prozent, gest. — von 
allen Zellen gestorben, gest. I. = von den Impfzellen gestorben. 
| Versuche mit Ersetzung des Calciums durch Mangan (III C1). 
A. Nährlösungen mit Ammoniumsulfat. 


Tabelle 1. a) Kontrolle in vollstandiger Nahrlésung. 
Impfzellen aus der Massenkultur B. Geimpft am 13. Februar. 


























Tage 0 0,92 1,92 2,96 3,92 4,92 5,92 
Anzahl .. 100 111 155 167 185 223 262 
Geteilt. . . 0 11 55 67 80 84 87 
Gestorben . 0 0 0 1 2 4 13 

ae I 0 0 0 1 2 3 3 





Tabelle 2. b) 2 Tage ohne Ca in Gegenwart von Mn. 
Geimpft am 12. Februar (B). 








Tage | 2,87 | 3,92 | 4,87 | 6,13 | 6,90 | 7,87 | 8,83 | 9,81 | 10,87 | 11,79 | 12,83 
Anzahl. . . .| 100} 102] 115 | 140] 148 | 174] 193| 220] 259 | 292 | 335 
Geteilt. . . . 0 2| 15] 40] 48| 67| 76| 82] 85 87 88 
à 0 2 3 4 5 6 7 8 10 10 14 

LE. 0 2 3 4 5 6 i 8 8 8 9 
































Tabelle 3. c) 4 Tage ohne Ca in Gegenwart von Mn. 
Geimpft am 14. Februar (B). 


























Tage 4,92 | 5,87 | 6,79 | 7,75 | 8,81 | 9,75 | 10,77] 11,78 | 12,71] 13,71 | 14,71 | 15,91 | 16,69 
Anzahl. . . .| 100 | 101 | 102 | 103 | 109 | 130 | 145 | 175 | 199 | 220 | 236 | 246 | 250 
Geteilt. . . .| O| 1] 2] 3| 9| 28] 42] 60] 68] 71| 77] 77| 79 























Gestorben am 9. Tage 1 Zelle. 
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Tabelle 4. d) 6 Tage ohne Ca in Gegenwart von Mn. 
Geimpft am 14. Februar (B). 









































Tage 784 | 888 | 981 | 1085 | 11,85 | 1283 | 1389 | 14,81 | 16,00 | 16,77 
Anzahl | 49 50 50 51 63 68 86 | 101 | 116 | 129 
Geteilt 0 1 1 2 14 19 30 33 36 38 
Get. % 0 2 2 4 29 39 61 67 73 78 
Gest. . 0 0 0 0 0 0 0 1 1 3 


Tabelle 5. e) 1 Tagohne Ca und Mn. Geimpft am 17. Februar (B). 








Tage 587 | 679 | 7,53 | 879 | 9,79 | 10.79 | 11,79 | 1290 | 13,75 
Anzahl . 101 | 102 | 122 | 150 | 202 | 267 | 322 — _ 
Geteilt . . 0 1 21 47 72 86 93 97 100 











Gestorben am 13. Tage 1 Zelle. 




















Tabelle 6. f) 2Tage ohne Ca und Mn. Impfzellen aus MassenkulturC 
(vgl. Tabelle 8a). Geimpft am 22. Februar. 









































Tage 3,92 | 4.94 6,02 6,94 8,10 8,87 9,83 | 10,83 | 11,83 | 12,85 | 13,85 
Anzahl... .| 50 | 52 | 56 | 63 | 70 | 79 | 87 | 102 | 124 | 149 | 159 
Geteilt. . .| 0) 2] 6 | 13 | 20 | 29 | 36 | 40] 43| 44! 45 
Gest... ..| 11 21 2] 3] 41 | 4] 11] | 2] 2 
GestL...| 1] 2] 21 31 4] 41 4] 4] 4] al 4 


Tabelle 7. g) 3 TageohneCa und Mn. Impfzellen aus MassenkulturC. 
Geimpft am 24. Februar. 






























































Tage | 3,0 | 40 | 5.0 | 61 | 68 | 7,8 | 88 | 9,8 |10,8| 11,8 | 12,0 | 13,8 | 14,8 | 15,8 | 16,8 | 18,0 
Anzahl | 54 | 54 | 55 | 55 | 57 | 60 | 63 | 67 | 72 | 80 | 85 | 99 | 115) 127/138] 159 
Geteilt 0; 0; 1)1 43 6} 9/13/17} 21) 21 |22 | 23) 23) 23| 23 
Get. % 01 O} 212 |6 | 11/17) 24) 31) 39 | 39/41 | 43) 43) 43) 43 
Gest. . 19 | 20 | 21 | 21 | 21 | 21 | 21 | 21 | 21 | 24 | 24) 25 | 30| 32| 34) 36 

» L | 19} 20{ 21 | 21 | 21 } 21 | 21 | 21 | 21 | 22 | 22 | 22 | 22] 22) 221 22 
B. Nährlösungen mit Kaliumnitrat. 
Tabelle 8. a) Kontrolle. Impfzellen aus der Massenkultur C. 
Geimpft am 6. März. 

Tage 0.96 | 1,96 | 300 | 3,92.| 4.94 | 5,04 | 6.04 | 7,92 | 8,96 | 12,23 | 15.00 
Anzahl . 100 | 116 | 155 | 177 | 205 | 242 | 288 | 324; — | — | — 
Geteilt. . . 0! 16} 54 70 | 84 86 89 89 | 89 90 | 90 
Gestorben . 0 2 3 5 5 6 8 8 | 14 | 33 | 52 

p> L 0 2 3 5 5 7 7 7 7 
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Die relative Vermehrung mußte vom 9. Tage ab auf Grund von 
95 Impfzellen berechnet werden (1 Röhrchen mit 5 Impfzellen mußte 
Bei diesen war die Gesamtzahl Tochterzellen am 
9. Tage 323, 12. Tage 429 und am 15. Tage 530. 

Tabelle 9. b) 1TagohneCaundMn. Geimpft am 6. März. 


entfernt werden). 












































































































































Tage | 3,04 4,92 | 5,92 | 6,92] 7,92 | 8,94] 9,02 | 10,8 | 11,9 | 12,9 | 13,9 | 14,9 | 15,9 | 17.9 
Anzahl 55 | 57 | 61 | 67 | 72 | 81 | 87 | 94 | 111) 117 | 127 | 153 | 164 | 198 
Geteilt. . . | 0| 2] 6/12) 1622| 28 | 29 | 32] 33) 33] 33| 33| 33 
Get. % 0! 4/11 | 22} 29 | 40 | 51 | 53 | 58] 60| 60| 60| 60| 60 
Gestorben . | 0| 1] 3} 3] 6] 7} 9] 9] 10; 13) 15] 17] 19) 21 

Ra L| 0| 1] 3] 3| 4] 5| 7| 7 7| 9] 91 9] 9] 10 
Tabelle 10. c)1TagohneCainGegenwartvonMn. Geimpftam 6. März. 

Tage | 2,0 | 3,0 | 3,9 | 49 IE | 69 |» | 80 | 9,9 | 108] 11,0] 12,0 | 13,9 14, | 15,0 | 17,9 
Anzahl . | 65 |66 | 75 | 84 |107 1132 |149 |183 192 |211 |244 |273 |298 330 |355 | 431 
Geteilt .| 0| 1 |10|19 | 40| 45) 48| 49| 50; 50| 50| 50! 50! 50| 50; 50 
Get. % .| 0| 1,5) 15 | 29 | 62} 69) 74) 75) 75| 77] 77) 77] 77| 77| 77| 77 
Gest.. .| 010 | 0| 2| 7| 8| 11) 13] 14] 14] 16] 21] 21) 24) 26) 30 

» L.| 0} 0} O| 2] 7} 8] 10] LL] 12] 12] 12} 12] 12| 12] 12| 12 
Tabelle 11. d)2TageohneCaund Mn. Geimpftam 8. Marz. 

Tage 39 | 48 | 5,8 | 6,0 | 78] 88 | 9,0 | 98 | 10,8 | 11,8 | 12,8 | 13,8 | 15,8 
Anzahl. . . |116|117 |119 | 128 | 140 | 146 | 149 | 160 | 168 | 176 | 182 | 194 | 219 
Geteilt. . . 0} 1] 3] 12] 24] 30] 32) 39) 43) 45] 47] 48| 48 
re 0; 3] 3] 6| 10; 13] 13] 17] 20) 21] 22] 25) 34 

en 0} 3| 3] 6] 10} 13] 13] 15] 18] 19} 20) 20; 20 
Tabelle 12. e) 2 Tage ohne Ca in Gegenwart von Mn. 
Geimpft am 6. März. Erster Versuch. 

Tage 39 | 49 | 59 | 69 | 7,9 | 89 | 9,0 | 10,9 | 11,9 | 12,9 | 13,9 | 14,9 | 15.9 | 17,9 
Anzahl .| 69 | 73 | 85 | 102/119} 140 | 167 | 189 | 216 | 242 | 282 | 324 | 356 | 416 
Geteilt .| 0] 4] 16] 31] 37] 41) 43] 43] 43] 45| 46) 46| 46) 48 
Get.% .| 0| 6| 23 | 45] 54] 59) 62] 62| 62) 65| 67| 67] 67| 70 
Gee. | 6137 6 71 11] 13] 19] 21} 21} 21] 21) 21) 21) 28 

Set DEEE 71 S| 9| IL] a2) 11} 11] 11} 11| 11} 11 
Tabelle 13. e) 2 Tage ohne Ca in Gegenwart von Mn. 
Geimpft am 8. März. Zweiter Versuch. 

Tage 40 | 49 | 5,9 | 7,0 | 79 | 88 | 9,8 | 10,8 | 118 | 12,8 | 13,8 | 15,9 
Anzahl. . .| 93 | 96 | 110 | 133 | 167 | 196 | 233 | 266 | 299 | 344 | 382 | 461 
Geteilt. . .| 0 3 | 17] 38| 58] 63| 64] 65] 55] 65] 65) 65 
Get. %. . .| 0 3 | 18] 41] 62| 68| 69; 70| 70| 7 70 | 70 
Get. . . | © 7 9} 10] 11] 19] 22] 32] 37| 40; 58 

ee. oo Ne. 3 6 8 9 | 10] 10] 11} 12] 13| 34) 1% 
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Versuche mit Ersetzung des Calciums durch Strontium (III C2). 
Tabelle 14. Erster Versuch. a) Kontrolle. 











Tage 0 07 20 | 28 3.7 5.6 6.6 7.6 | 107 | 127 
Anzahl. . .| 151 | 154 | 167 | 241 | 294 | 400 | 443 | 480 | 535 | 577 
Geteilt. . . 0 3 16 90 | 139 | 142 | 144 | 145 | 146 | 146 
Get. % . . 0 2 11 60 | 92 | 94 | 95 | 96 | 97 | 97 
Ont. 2. 0 0 0 1 1 3 8 8 18 21 

Qi 7 0 0 0 0 0 2 3 3 3 3 


Tabelle 15. Erster Versuch. b)3 Tage ohne Cain Gegenwart vonSr. 
























































Tage 0 0,7 1,8 2,9 3,9 5,8 6,8 78 | 108 | 128 
Anzahl. . .| 107 |112? | 114? | 114 | 123 | 146 | 178 | 199 | 259 | 288 
Geteilt. . . 0 5? 7? 7 16 35 51 63 80 = 
Get. % . . . 0 5? 7? 7 15 33 48 59 75 — 
Gest... 0 0 0 0 0 1 1 2 10 18 

s Li 0 0 0 0 0 1 1 1 4 4 

Tabelle 16. Erster Versuch. c)3 Tage ohne Ca und Sr. 

Tage 6 7 8 11 13 

Anzahl. . . 141 141 142 142 151 
Geteilt. . . 0 0 1 1 10 
Gest.. . . . 0 l 1 9 14 
LR, : 0 1 1 9 14 
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GESCHLECHTLICHE UND UNGESCHLECHTLICHE 
FORTPFLANZUNG BEI EINIGEN CHONDRILLA-ARTEN. 
Von 
W. A. PODDUBNAJA-ARNOLDI 
(Moskau). 
Mit 88 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. November 1932.) 


Da es eine ganze Reihe recht ausführlicher und umfangreicher Zu- 
sammenfassungen unserer Kenntnisse über die geschlechtliche und un- 
geschlechtliche Fortpflanzung gibt, gebe ich in meiner Arbeit keine 
Literaturübersicht und verweise auf die Arbeiten von WINKLER (1908, 
1920), Ernst (1918), SCHNARF (1929) und ROSENBERG (1930). 

Ich möchte an dieser Stelle nur bemerken, daß ich in meiner Arbeit 
stets die WInKLERsche Terminologie verwende, da sie mir die am meisten 
gebräuchliche und zutreffende zu sein scheint. Ich stimme der Meinung 
WINKLERs bei, daß die Parthenogenesis eine Entwicklung des Embryos 
aus einer unbefruchteten Eizelle ist, gleichgültig, ob sie haploid oder di- 
ploid sei. Die Apogamie ist dementsprechend eine ungeschlechtliche 
Entwicklung eines Embryos aus einer vegetativen Zelle des Gameto- 
phyten (z. B. aus einer Synergide oder Antipode) ; die Aposporie ist eine 
Entwicklung des Gametophyten nicht aus einer Spore, sondern aus einer 
somatischen Zelle des Sporophyten. Alle diese Erscheinungen sind als 
verschiedene Fälle der ungeschlechtlichen Fortpflanzung, d. h. der mit 
dem Verschmelzen eines weiblichen und eines männlichen Gameten nicht 
verbundener Vermehrung zu betrachten. Zur Apomixis gehören auch 
die vegetative Fortpflanzung und die Polyembryonie. 

Schon vor meinen zytoembryologischen Untersuchungen an der Gat- 
tung Chondrilla waren in der wissenschaftlichen Literatur manche An- 
gaben über diese Pflanze zu finden. 1912 entdeckte der berühmte 
schwedische Embryologe O. ROSENBERG bei Chondrilla juncea somatische 
Parthenogenesis (nach der WinKLERschen Terminologie) oder Ovoapo- 
gamie (nach der Terminologie von STRASBURGER und Ernst). Zunächst 
nahm ROSENBERG die StRasBuRGERsche Terminologie an, demzufolge 
wurde seine Arbeit über Chondrilla „Über die Apogamie bei Chondrilla 
juncea‘‘ genannt, später (1930) scheint er in seiner Arbeit ,,Apogamie 
und Parthenogenesis bei den Pflanzen‘, welche die letzte Zusammen- 
stellung der Literaturangaben über die ungeschlechtliche Vermehrung 
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bei den Pflanzen darstellt, zu der Annahme der WinKLERschen Termino- 
logie geneigt!. Bei Chondrilla stellte RosENBERG somatische Partheno- 
genesis nach dem Taraxacum-Typus fest, doch sind seine Angaben sehr 
flüchtig und kurz. Auch die Chromosomenzahl der Chondrilla juncea 
hat er nicht angegeben. 

Ich habe mehr oder weniger eingehend 10 Chondrilla-Arten aus den 
Sektionen Branchyrhynchus, Arthrorhynchus und Euchondrilla nach der 
Klassifikation von M.M.Irsın (1930) untersucht, nämlich: 


Sektion Branchyrhynchus Sektion Euchondrilla 
1. Ch. ambigua Fiscx. 4. Ch. brevirostris Fiscx. et Mey. 
2. Ch. pauciflora Lo». 5. Ch. acantholepis Botss. 
3. Ch. Kouznezovit Instn. 6. Ch. juncea L. 


7. Ch. graminea M. B. 


Sektion Arthrorhynchus. 


8. Ch. coronifera ILsın. 
9. Ch. lejosperma Kar. et Kir. 
10. Ch. ornata Instr. 


Von den 10 untersuchten Chondrilla-Arten hat sich nur eine einzige, 
nämlich Ch. ambigua als normal geschlechtlich erwiesen; alle anderen, 
ausgenommen Ch. ornata, von welcher bis jetzt sehr wenig Kenntnisse 
vorliegen, sind parthenogenetisch. 

Das Material fiir meine Arbeit wurde 1929 und 1930 teils während der 
Expedition in die Sandwüste Kara-Kumy und an den Ufern des Sees 
Issyk-kul unter der Leitung von M. M. ILsı, teils auf der Kara-Tschokat 
Versuchsanstalt, im Botanischen Garten Taschkent und in der Ukraine 
in der Umgebung der Stadt Zmiew, gesammelt. Das Material wurde mit 
mehreren Alkohol- und wässerigen Fixierungsmitteln behandelt: mit 
der Flüssigkeit Carnoy mit Chloroform, Carnoy ohne Chloroform, Juel 
und Zenker, Chrom-Azet-Formol usw?. Die Mehrheit der verwendeten 
Fixierungsmittel zeigten sich nur fiir die Entwicklung des Pollens und 
die jungen Entwicklungsstadien des Embryosackes brauchbar. Reife 
Embryosäcke und Embryonen wurden gewöhnlich mit allen diesen 
Mitteln sehr schlecht fixiert, demzufolge ist es mir nur mit großen Schwie- 
rigkeiten gelungen, einige wenige spätere Entwicklungsstadien des Em- 


1 Unter dem Einfluß von ROSENBERG und Ernst habe ich in meinen früheren 
Arbeiten und vorläufigen Mitteilungen über meine Untersuchungen an manchen 
Chondrilla-Arten wiederholt die Terminologie von STRASBURGER angewandt und 
von Apogamie in der Gattung Chondrilla gesprochen; nach einer eingehenden 
Durcharbeitung der einschlägigen Literatur, kann ich in meiner vorliegenden 
Arbeit meinen früheren Standpunkt nicht mehr vertreten und schließe mich der 
WinkLerschen Terminologie an. 

2 Die Vertreter der Gattung Chondrilla zeigten sich in Bezug auf die Fixie- 
rungsmittel sehr wählerisch. 
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bryosackes und Embryos zu erhalten. Von dem so behandelten Material 
wurden mit Hilfe des Mikrotoms Minot junge Köpfchen 7—10 u, alte 
12—18 u, Wurzeln bis 8 y dick geschnitten. Die erhaltenen Präparate 
wurden mit Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN, zuweilen mit Nach- 
färbung mit Methylorange, dann mit Hämatoxylin DELAFIELD, mit 
Nachfärbung mit Eosin, gefärbt. Alle Zeichnungen wurden mit Hilfe des 
Assf£schen Zeichenapparates gemacht. 


Geschlechtliche Vermehrung bei Ch. ambigua. 

Wie oben bereits erwähnt, sind nicht alle untersuchten Chondrilla- 
Arten parthenogenetisch. Die in der mittelasiatischen Sandwüste und 
den Sandböden des Wolgagebietes (Ryn-Sand) weit verbreitete Ch. am- 

bigua hat sich geschlechtlich als ganz normal erwie- 

I sen. Die diploide Chromosomenzahl ist bei Ch. am- 

I, bigua, wie bei den meisten Pflanzen, gerade und be- 

> € trägt 10. Die Chromosomen sind hier in gewissem 
Grade unterscheidbar; es gibt drei Paar längere 

7 À d Chromosomen, von denen ein Paar Trabanten hat, 
PER _ und zwei Paar bedeutend kürzere (Abb. 1). Die 
platte ausder Wurzelvon Pollenbildung geschieht bei Ch. ambigua ganz nor- 
ee en mal, die Reduktionsteilung geht nach dem üblichen 
und für die meisten Angiospermen kennzeichnenden 

Schema vor sich. In der Diakinese konjugieren die Chromosomen paar- 
weise und liegen an der Peripherie des Kernes. Die Anzahl der Pärchen 
(gemini) ist bei Ch. ambigua 5. In der Meta- und Anaphase der hetero- 
typischen Teilung weichen die Chromosomen gleich- 
zeitig zu entgegengesetzten Polen auseinander und 
bilden je zwei Kerne mit der reduzierten Chromo- 
somenzahl 5. Die homöotypische Teilung verläuft 
hier auch ganz normal. Während dieser Teilung spal- 
ten sich die Chromosomen und begeben sich gleich- 
zeitig zu entgegengesetzten Polen. Als Resultat bei- 
der Teilungen bildet sich eine normale Tetrade (Ab- 
bild. 2). Der Kern jeder Tetradenzelle hat die redu- 
zierte Chromosomenzahl. In den Tetraden von Ch. ambigua war keine 
Spur von Zwergpollen zu finden. Es sei hervorgehoben, daß bei dieser 
Art die Zellhaut der Pollenmutterzelle zur Zeit der Tetradenbildung sehr 
stark aufquillt, so daß die Tetradenzellen von einer dicken gelblichen, 
wahrscheinlich kallosen Substanz umgeben sind?. Der Pollenbildungs- 

1 Alle Abbildungen sind mit Hilfe der Objektive 8,3 mm und 2 mm Zeiß 
mit dem einfachen Okular Reichert und dem Kompensationsokular 5, 7, 10, 


15, 20 Zeiß gemacht. 
2 Eine ähnliche Quellung der Zellhaut der Pollenmutterzellen ist auch bei 


anderen Angiospermen bekannt. 





Ch. ambigua. X 900. 
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typus ist bei Ch. ambigua, wie bei den meisten Sympetalen, in beson- 
derem bei der Mehrheit der Compositen, der simultane: nach der Aus- 
bildung der vier Kerne zerfällt das Zytoplasma der Pollenmutterzelle 
mit Hilfe einer Einschnürung in vier Pollenkörner. Da in der Reduk- 
tionsteilung bei der Pollenbildung in Ch. ambigua keine Anomalien zu 
entdecken sind, so findet sich auch keine Spur sterilen Pollens. Alle 
Pollenkörner sind ganz normal und fertil. Nachdem das Pollenkorn mit 
Intine und Exine bekleidet ist (Abb. 3), wird die Spermiogenese einge- 
leitet. Sie verläuft ebenfalls ganz normal, doch möchte ich sie etwas 
eingehender behandeln, da sie hier etwas anders vor sich geht, als es 
bei dem von mir früher beschriebenen, ebenfalls zu den Compositen ge- 
hörenden Echinops sphaerocephalus der Fall ist. Der Hauptunterschied 





N 


Abb. 3. Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 3. Einkerniger Pollen bei Ch. ambigua. X 1350. — Abb. 4. Chromosomenplatte im Pollen 
von Ch. ambigua. X 1350. — Abb. 5. Vegetative und generative Zelle im Pollen von Ch. ambigua. 
X 1350. 


besteht darin, daß bei E. sphaerocephalus Spermazellen gebildet werden, 
d.h. die Spermien sind anfänglich nicht nackt, sondern von einer eigenen 
Plasmaschicht umgeben, während bei Ch. ambigua die Spermakerne so- 
fort nach ihrer Ausbildung ganz nackt erscheinen. Fertiger Pollen von 
Ch. ambigua sieht vor der Teilung so aus, wie die Abb. 3 es zeigt. In der 
Metaphase der ersten Teilung ist im Pollen ganz deutlich die haploide 
Chromosomenzahl 5 (Abb. 4) zu sehen. Die Chromosomen unterscheiden 
sich etwas von denen in den Wurzeln, sie sind beträchtlich kürzer und 
dünner, doch ist es auch hier leicht ersichtlich, daß drei Chromosomen 
länger, zwei andere kürzer sind. Diese erste Teilung ergibt eine große 
vegetative und eine kleine linsenförmige generative Zelle (Abb. 5). In 
diesem Stadium ist das Vorhandensein einer eigenen Plasmaschicht um 
den generativen Kern sehr gut festzustellen, bald wird sie aber unsicht- 
bar. Zum Beginn der zweiten Teilung (Abb. 6) und während dieser (Abb. 7) 
sind der generative Keru, später auch die Teilungsfiguren des generativen 
Kerns nicht mehr von Eigenplasma umgeben, sondern liegen im Plasma 
der vegetativen Zelle ganz frei. Die als Ergebnis der zweiten Teilung im 
Planta Bd. 19. 4 
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Pollen von Ch. ambigua gebildeten beiden Spermakerne sind von einer 
Plasmaschicht, wie es bei den Spermakernen von E. sphaerocephalus der 
Fall ist, nicht umgeben, sind vielmehr von Anfang an nackt. Zunächst 
sind sie bei Ch. ambigua, wie überhaupt bei den Compositen, rund (Abb. 8), 
dann werden sie allmählich länger, zuletzt sind sie schmal und lang 





Abb. 6. Beginn der zweiten Teilung im Poilen Abb.7. Metaphase der zweiten Teilung im Pollen 
von Ch. ambigua. X 1850. von Ch. ambigua. X 1350. 
(Abb.9). Wie bei E. sphaerocephalus degeneriert hier der vegetative 
Kern sehr bald, schon vor der zweiten Teilung ist er zusammengezogen 
und homogen (Abb. 6). 





Abb. 8. Junge Spermien im Pollen von Ch. Abb.9. Ganz fertige Spermien im Pollen von 
ambigua. X 1350. Ch. ambigua. X 1850. 


Wenden wir uns jetzt der Beschreibung der Embryosackentwicklung 
bei Ch. ambigua zu, so ergibt sich, daß sie ganz normal und nach dem üb- 
lichen, für die Mehrheit der Compositen charakteristischen Schema ver- 
läuft. 

Das Archespor ist einzellig und nur mit einer Schicht Nuzelluszellen 
bedeckt. Die epidermale Zellschicht des Nuzellus bleibt längere Zeit un- 
zerstört und ist in allen Stadien der Reduktionsteilung bis zur Tetraden- 
bildung (Abb. 10—12) anwesend. Die Archesporzelle wird unmittelbar 
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zur Makrosporenmutterzelle. Die Reduktionsteilung bei der Makro- 
sporenbildung ist normal:. In der Diakinese (Abb. 10a) nähern sich die 
Chromosomen einander paarweise und bilden fünf Gemini. In der Meta- 
phase (Abb. 10b, c) und Anaphase der heterotypischen Teilung weichen 
diese auseinander in einer entgegengesetzten Richtung und es bildet sich 
eine Dyade (Abb. lla). Der heterotypischen Teilung folgt bald die 
homöotypische (Abb. 11b); in der Meta- und Anaphase dieser Teilung 
werden die Chromosomen gleichzeitig gespalten, darauf begeben sie sich 
zu verschiedenen Polen. Beide Teilungsschritte ergeben eine Makro- 
sporentetrade (Abb. llc, 12a, b, c). Der Kern jeder Makrosporenzelle 
hat die haploide Chromosomenzahl 5. Die Tetradenzellen liegen ge- 
wöhnlich linear (Abb. 12a, b, c). Der Embryosack entwickelt sich aus 





b 
Abb. 10. Abb. 11. 
Abb. 10. Heterotypische Teilung der Makrosp tterzelle bei Ch. ambigua. a Diakinese, 
tterzelle bei 








b u. c Metaphase. X 630. — Abb.11. Homöotypische Teilung der Makrosp 
Ch. ambigua. a Dyade, b Metaphase der homöotypischen Teilung, c Telophase der homöo- 
typischen Teilung. X 630. 


der chalazalen Zelle der Tetrade (Abb. 12c), die drei oberen Zellen sterben 
etwa zur gleichen Zeit ab. Die Embryosackkerne haben ebenfalls die 
haploide Chromosomenzahl 5, was aus der Abb. 13 leicht zu ersehen ist. 
Hier ist ein junger einkerniger Embryosack dargestellt, der Kern ist 
schon zur Teilung bereit und sein Chromatin in fünf Chromosomen zer- 
fallen. Der fertige Embryosack von Ch. ambigua ist normal achtkernig ; 
der Form nach ist er recht lang und schmal. Er ist von einem integu- 
mentalen Tapetum umgeben, dessen Zellen sehr früh zerstért werden, 
und er hat einen aus zwei Synergiden und einer Eizelle bestehenden Ei- 
apparat, zwei Pollenkerne, welche später zu einem großen sekundären 
Embryosackkern verschmelzen, und drei Antipodenzellen (Abb.14). Die 
Eizelle ist natürlich haploid, und der Embryo wird erst nach der Be- 
fruchtung gebildet. Leider konnte ich den Befruchtungsvorgang selbst 


1 In der heterotypischen Teilung sowohl bei der Bildung der Makrosporen 
wie auch bei der Bildung des Pollens sind die Chromosomen von Ch. ambigua 
rund und in dieser Teilung für mehrere Compositen typisch. 


4* 
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nicht verfolgen, da spätere Entwicklungsstadien des Embryosackes und 
des Embryos bei den Chondrilla-Arten sehr schwer zu fixieren sind. Ob- 


gleich ich eine Menge Fixierungsmittel versucht und viel Material ge- 
schnitten habe, ist es mir doch fast gar nicht gelungen, gute Bilder spä- 
terer Entwicklungsstadien des Embryosackes und des Embryos zu sehen, 
während ich sehr oft gute Bilder junger Stadien erhielt. 

Ich bin allerdings fest davon überzeugt, daß hier ein Befruchtungs- 
vorgang besteht und ganz normalerweise, wie bei den meisten Angio- 
spermen, verläuft, weil der Pollen von Ch. ambigua sich 
völlig normal entwickelt und stets fertil ist; auch wurde 
bei einer- großen Menge Kastrationen nie eine Samenbildung 
in dieser Art beobachtet; alle kastrierten Köpfchen ver- 
trockneten vielmehr bald nach der Kastration. Außer den 
Kastrationsversuchen wurden bei 
Ch. ambigua auch Isolationsver- 
suche angestellt, umfestzustellen, ob 
Selbstbestäubung möglich ist. Es 
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Abb. 12. Abb. 13. Abb. 14. 


Abb. 12. Makrosporentetrade bei Ch. ambigua. a und b junge Tetraden, c Absterben der drei 

oberen Makrosporen. X 630. — Abb. 13. Einkerniger Embryosack bei Ch. ambigua, die haploide 

Chromosomenzahl 5 deutlich zu unterscheiden. X 900. — Abb. 14. Fertiger achtkerniger Embryo- 
sack von Ch. ambigua. X 360. 


stellte sich heraus, daß die Pflanze augenscheinlich der Kreuzbestäu- 
bung bedarf; die Bestäubung scheint mit Hilfe der Insekten geschehen. 


Ungeschlechtliche Vermehrung bei Ch. pauciflora, Ch. brevirostris, 
Ch. acantholepis, Ch. juncea, Ch. graminea u.a. 


Nach den äußeren morphologischen Merkmalen steht Ch. ambigua 
der Ch. pauciflora am nächsten. Die Ähnlichkeit dieser zwei Arten ist so 
groß, daß ein ungeübter Beobachter sie zunächst nur mit Mühe vonein- 
« Jer unterscheiden kann. Das einzige mehr oder weniger scharf ausge- 
prägte Merkmal ist die Form der Schließfrüchte; bei Ch. ambigua sind 
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sie ohne Schnabel, bei Ch. pauciflora sind sie mit einem mehr oder 
weniger kurzen, dicken Schnabel versehen. Trotz dieser äuBeren Ahn- 
lichkeit brachten die zyto-embryologischen Untersuchungen groBe Unter- 
schiede zwischen diesen beiden Arten zum Vorschein. Während Ch. am- 
bigua eine gerade diploide Chromosomenzahl 10 besitzt und sich ge- 
schlechtlich fortpflanzt, hat Ch. pauciflora eine ungerade diploide Chro- 
mosomenzahl 15 und ist parthenogenetisch. Die Parthenogenesis ist 
nicht nur bei der der Ch. ambigua nahestehenden Ch. pauciflora entdeckt 
worden, sondern auch bei anderen mehr oder weniger von Ch. ambigua 
und voneinander entfernten Chondrilla-Arten. Vor allem sei hervorge- 
hoben, daB das Vorhandensein von somatischer Parthenogenesis bei 
Ch. juncea, was friher von RosENBERG berichtet war (1912), von meinen 
Beobachtungen durchaus bestatigt worden ist. 

Ferner habe ich die somatische Parthenogenesis ganz deutlich auch 
bei Ch. brevirostris, Ch. acantholepis und Ch. graminea feststellen kénnen, 
und es liegt die Vermutung nahe, daB sie auch bei Ch. Kouznezovii, 
Ch. coronifera und Ch. lejosperma vorhanden ist; doch kann ich das wegen 
des Materialmangels bis auf weiteres nicht für sicher erklären. Bezüglich 
der Vermehrung der Ch. ornata bleibt die Frage, wie bereits erwähnt, 
noch ganz offen, da ich diese Art wenig untersucht habe. 

Bei allen von mir untersuchten parthenogenetischen Chondrilla- 
Arten, Ch. graminea ausgenommen, ist die diploide Chromosomenzahl 
eine ungerade = 15. Bei Ch. graminea ist sie gerade — 20. Bei der Unter- 
suchung der somatischen Parthenogenese von Ch. juncea konnte ROSEN- 
BERG (1912) die Chromosomenzahl nicht genau bestimmen, doch ver- 
mutete er eine gerade diploide Chromosomenzahl 14—16. Meine An- 
gaben bestätigen aber diese Vermutung RosENBERGs nicht. Es gelang 
mir mit voller Sicherheit festzustellen, daß Ch. juncea, wenigstens die 
von mir untersuchte Form, die ungerade diploide Chromosomenzahl 15 
besitzt. Da eine Reihe zweifellos parthenogenetischer Chondrilla-Arten 
(Ch. paueiflora, brevirostris, acantholepis und juncea) die ungerade 
diploide Chromosomenzahl 15 besitzt, so glaube ich in Analogie mit den 
letzteren bei den ebenfalls 15-chromosomigen Arten Ch. coronifera, 
Ch. lejosperma und Ch. Kouznezovii, die in anderen Beziehungen noch 
wenig erforscht sind, ebenfalls Parthenogenesis annehmen zu können. 
Von Ch. orrata ist bis jetzt bekannt, daß sie eine gerade diploide Chro- 
mosomenzahl 20 hat. Auf Grund dieses Befundes allein kann ich aber 
nicht behaupten, daß sie gleich der Ch. ambigua normal geschlechtlich 
sei, da ja auch nicht alle parthenogenetischen Chondrilla-Arten eine unge- 
rade diploide Chromosomenzahl aufweisen. Ch. graminea hat, wie bereits 
erwähnt, die gerade Chromosomenzahl 20. Es liegt aber wohl kein Grund 
vor, hier ebenfalls das Vorhandensein einer somatischen Parthenogenese 
zu vermuten; es ist ja ganz wahrscheinlich, daß die Gattung Chondrilla, 
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Ch. Kouznezovii 


auBer Ch. ambigua, noch andere ge 
schlechtlich normale Arten umfaßt. 
Der Übersichtlichkeit wegen seien die 
diploiden Chromosomenzahlen einiger 
Chondrilla-Arten und ihre Fortpflan- 
zungsweise in einer Tabelle zusammen- 


Von den 10 untersuchten Chondrilla- 
Arten haben also 7 Arten die ungerade 
Chromosomenzahl 15. Auf welche Art 
und Weise diese ungerade diploide Chro- 
mosomenzahl in der Gattung Chondrilla 
entstanden ist, muß zwar dahingestellt 
bleiben, doch ist es ganz zweifellos, daß 
sie dank der Parthenogenese erhalten 
bleibt, da ja keine Reduktion der Chro- 
mosomenzahl und keine Verschmelzung 
der Gameten vorkommen. Sofern ich 
nach den Literaturangaben beurteilen 
kanr, ist eine ungerade diploide Chro- 
mosomenzahl eine sehr seltene Erschei- 
nung. Bis jetzt ist sie bei einigen 
künstlichen Hybriden festgestellt wor- 
den, nämlich aus den Gattungen Rosa, 
Oenothera, Datura, Crepis u. a., und bei 
einer parthenogenetischen Eupatorium- 
Art, nämlich bei E. glandulosum. Ge- 
wöhnlich findet bei normalgeschlecht- 
lichen Arten eine Verschmelzung zweier 
haploider Gameten mit gleicher Chro- 
mosomenzahl statt, deshalbhaben solche 
Arten stets eine gerade diploide Chromo- 
somenzahl. Trotzdem können in einigen 
Fällen, wie z. B. im Falle einer Hybridi- 
sation, auch zwei Arten mit verschie- 
denen Chromosomenzahlen sich kreu- 
zen, dabei werden zwei haploide Game- 
ten mit verschiedenen Chromosomen- 
zahlen vereinigt, daraus kommt ein 
Hybrid mit einem ungeraden haploiden 
Chromosomensatz hervor. In der Nach- 
kommenschaft eines solchen Hybriden, 
falls er fertil ist, können entweder In- 
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dividuen mit verschiedenen Kombinationen sowohl gerader wie ungerader 
Chromosomenzahlen erscheinen, wenn er sich normal geschlechtlich fort- 
pflanzt, oder bleibt die ungerade, der elterlichen ahnliche Chromosomen- 
zah] stets unverändert, wenn er sich parthenogenetisch vermehrt. Aus 
dem oben Dargelegten ist wohl nicht zu schlieBen, daB alle partheno- 
genetischen Arten einen ungeraden diploiden Chromosomensatz haben 
miissen. Zur Zeit ist zwar noch nicht bei allen parthenogenetischen Arten 
die Chromosomenzahl genau festgestellt worden, doch ist sie fast bei allen 
Arten, wo eine diploide Chromosomenzahl bereits bestimmt ist, gerade. 
Nur bei Eupatorium glandulosum hat HoLMGREN (1919) eine ungerade 
Chromosomenzahl 51 entdeckt. In der Gattung Chondrilla finden sich 
auBer der ungeraden Chromosomenzahl 15 auch gerade Zahlen, welche 
sowohl bei den geschlechtlich normalen (Ch. ambigua) als auch bei den 
parthenogenetischen Arten (Ch. graminea) vorkommen. Alle bis jetzt in 
der Gattung Chondrilla gefundenen Chromosomenzahlen sind stets 
Multipla von 5: 10, 15, 20. 

Was bedeuten diese Chromosomenzahlen? Da zur Zeit von den 
32 Chondrilla-Arten (nach der Klassifikation von M. M. ILsın) zyto- 
logisch nur 10 Arten untersucht sind, ist es schwer, auf Grund dieses 
mangelhaften Tatsachenmaterials irgendwelche allgemeinen SchluB- 
folgerungen zu ziehen. Trotzdem drängt sich von selbst die Frage auf, 
ob die 15-chromosomigen Chondrilla-Arten nicht triploide sind? Nach 
der Auffassung mancher Forscher (ROSENBERG 1917, HOLMGREN 1919 
u. a.) ist die Triploidie im Gefolge einer Kreuzung entstanden, deshalb 
betrachten sie die triploiden Formen bei Eu-Hieracium, Erigeron und 
Eupatorium als Hybride zwischen di- und tetraploiden Eltern. Da einige 
parthenogenetische Arten triploid sind, glaubten diese Autoren, daB die 
Triploidie zur Parthenogenesis fiihrt. Indem sie die Triploidie in Ver- 
bindung mit der Parthenogenese stellen, zeigen sie eben damit den Weg, 
auf welchem die letztere entstehen kann, nämlich ihrer Meinung nach als 
Folge einer Hybridisation. WINKLER (1920) tritt dieser Meinung kritisch 
entgegen und äußert, es sei die Triploidie weder mit der Hybridisation 
noch mit der Parthenogenese verbunden, sondern eher als Resultat einer 
Dispermie oder einer Vereinigung eines haploiden und diploiden Gameten 
derselben Art entstanden. Vorderhand liegen mir nicht genügende An- 
gaben vor, um zu beurteilen, auf welche Weise in der Gattung Chondrilla 
triploide Arten zustande kommen; ich bin selbst nicht davon überzeugt, 
daß 15-chromosomige Chondrilla-Arten wirklich triploid sind. Die an 
dieser Stelle ausgesprochene Vermutung bedarf weiterer eingehender 
Untersuchung, deshalb lasse ich diese Frage bis auf weiteres offen. 

Nach Form und Größe sind die Chromosomen parthenogenetischer 
Chondrilla-Arten zwar etwas verschieden, doch bleiben sie innerhalb ein 
und derselben Art etwa gleich und wenig individuell. Bis jetzt konnte ich 
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mich mit einer genaueren Untersuchung der vergleichenden Karyologie in 
der Gattung Chondrilla nicht befassen, da ich meine ganze Aufmerksam- 
keit der Parthenogenese geschenkt habe. Zukünftig hoffe ich auf die 
vergleichende Karyologie dieser Gattung näher einzugehen und voll- 
kommenere Fixierungsverfahren (ich verstehe darunter die Fixations- 
mittel von LEVITZKY) anwenden zu können, was vielleicht die Individu- 
alität der Chromosomen zutage bringt, da die gewöhnliche Fixation mit 
Chrom-Azet-Formol sich als ungenügend erwies. 
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Abb. 15. Kernplatte aus der Wurzel von Ch. pauciflora. X 1800. — Abb. 16. Kernplatte aus der 
Wurzel von Ch. brevirostris. X 1800. — Abb. 17. Kernplatte aus der Wurzel von Ch. acantholepis. 
X 1800. — Abb. 18. Kernplatte aus der Wurzel von Ch. juncea. X 1800. 


Trotzdem will ich einige Chromosomenplatten aus den Wurzeln von 
Ch. pauciflora (Abb. 15), Ch. brevirostris (Abb. 16), Ch. acantholepis 
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Abb. 19. Abb. 20. Abb. 21. 
Abb. 19. Kernplatte aus der Wurzel von Ch. graminea. X 1800. — Abb. 20. Kernplatte aus der 
Wurzel von Ch. graminea. X 1800. — Abb. 21. Kernplatte aus der Wurzel von Ch. lejosperma. 
X 1800. 





(Abb. 17), Ch. juncea (Abb. 18), Ch. graminea (Abb. 19), Ch. lejosperma 
(Abb. 21) und Ch. coronifera (Abb. 23) wiedergeben. 

Es ist von Interesse hervorzuheben, daB bei manchen partheno- 
genetischen Chondrilla-Arten in einzelnen Wurzelzellen gelegentlich 
entweder der gesamte Chromosomensatz oder ein Teil der Chromosomen 
verdoppelt wird, so daB Zellen mit einer von der normalen abweichenden 
Chromosomenzahl auftreten. Bei Ch. graminea haben z.B. einzelne 
Zellen 40 Chromosomen (Abb. 20) anstatt der fiir diese Art normalen 
Chromosomenzahl 20 (Abb. 19). Bei Ch. lejosperma haben anstatt 
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15 Chromosomen einige Zellen 30 Chromosomen (Abb. 22). Bei Ch. 
coronifera wird nicht der gesamte Chromosomensatz verdoppelt, sondern 
nur fünf Chromosomen, infolgedessen kommen in manchen Zellen neben 
den normalen 15-chromosomigen Platten auch solche mit 20 Chromo- 
somen vor (Abb. 24). 

Obgleich einzelne Wurzelzellen bei einer Reihe parthenogenetischer 
Chondrilla-Arten abweichende Chromosomenzahlen gegenüber dem für 
die betreffende Art normalen Chromosomensatz aufweisen, sind doch 
innerhalb jeder Art im ganzen die Chromosomenzahlen gewöhnlich kon- 
stant. Ich habe eine große Menge Wurzeln für jede Art untersucht, doch 
konnte ich kaum einen Fall beobachten, wo in derselben Wurzel alle 
Zellen eine für diese Art abweichende Chromosomenzahl gehabt hätten. 
Nur ein einziges Mal habe ich bei Ch. pauciflora eine Wurzel gefunden, 
wo alle Zellen nicht, wie üblich, 15 Chromosomen besaßen, sondern 20 
(dabei wurden nicht weniger als 300 Wurzeln untersucht). Das Vor- 
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Abb. 22. Abb. 23. Abb. 24. 
Abb. 22. Kernplatte aus der Wurzel von Ch. lejosperma. X 1800. — Abb. 23. Kernplatte aus der 


Wurzel von Ch. coronifera. X 1800. — Abb. ern. ns aus der Wurzel von Ch. coronifera. 
x . 

handensein einer konstanten Chrcmosomenzahl bei den 15-chromo- 
somigen Chondrilla-Arten ist eng mit der hier bestehenden Partheno- 
genesis verbunden, dank welcher ja keine Verschmelzung von Gameten 
mit verschiedenen Chromosomenzahlen, sowie keine Ausbildung von 
Zygoten mit verschiedenen Chromosomenzahlenkombinationen statt- 
finden kann. 

Nun wenden wir uns der Pollenbildung bei parthenogenetischen 
Chondrilla-Arten zu. Zum Unterschied von Ch. ambigua verläuft hier 
die Pollenbildung höchst anormal; die Anomalien sind in der hetero- 
und homöotypischen Teilung, sowie auch in der Spermiogenese zu be- 
obachten. Als Regel sind die Pollenmutterzellen der parthenogenetischen 
Chondrilla-Arten, wie bei den übrigen Angiospermen, einkernig, nicht 
selten aber auch zweikernig (Abb. 25). Beide Kerne erfahren sowohl 
heterotypische (Abb. 26), wie auch homöotypische Teilung (Abb. 27), 
dabei gehen in beiden Kernen die Teilungen gleichzeitig vor sich. Als 
Folge beider Teilungsschritte werden in den zweikernigen Pollenmutter- 
zellen statt Tetraden Oktaden gebildet. Das Vorkommen zweikerniger 
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Pollenmutterzellen war in der Literatur schon früher bekannt. So haben 
Gates und Rezs (1921) sie bei einigen Arten von Lactuca angetroffen, 
doch lassen diese Zellen nach den Beobachtungen dieser Autoren sehr 
früh Degenerationserscheinungen erkennen, so daB sie nur die Synapsis- 
und Spiremstadien nachweisen 
konnten. 

Die Synapsis verlauft bei den 







Abb. 25. Junger Pollensack von Ch. pauciflora. Abb. 26. Heterotypische Teilung in einer zwei- 
Ein- und zweikernige Pollenmutterzellen in der  kernigen Pollenmutterzelle von Ch. pauciflora. 
Diakinese. X 450. X 1350. 


parthenogenetischen Chondrilla-Arten normal und zeigt das gewühnliche 
Bild eines stark nlichten, auf einer Seite des Kerns liegenden Knäuels. 
Jedoch geht schon die Diakinese 
anormal vor sich (Abb. 28): die 
Chromosomen konjugieren nur 





Abb. 27. Homöotypische Teilung in einer zwei- Abb. 28. Diakinese ohne Bildung der Gemini in 
kernigen Pollenmutterzelle von Ch. pauciflora. den Pollenmutterzellen bei Ch. pauciflora. 
x 1350. X 1800. 
schwach oder gar nicht miteinander. Daher werden die Gemini entweder 
gar nicht oder in einer gegenüber der normalen verminderten Anzahl 
ausgebildet, und ihre Anzahl ist nicht konstant, sondern in jedem ein- 

zelnen Falle verschieden. 
Über die schwache Konjugation der Chromosomen in der Diakinese 
hat schon früher ROSENBERG (1912) berichtet. In dieser Hinsicht 
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stimmen unsere Beobachtungen überein, bezüglich der Chromosomen- 
form in der Diakinese gehen sie jedoch auseinander. Nach RosENBERG 
sind die Chromosomen bei Ch. juncea in diesem Stadium stäbchenfürmig 
und lang, nach meinen Beobachtungen sind sie bei allen untersuchten 
Chondrilla-Arten, Ch. juncea eingeschlossen, in der Diakinese, sowie 
auch in der Meta- und Anaphase der heterotypischen Teilung, stets kurz 
und dick, dabei mehr oder weniger abgerundet. Es ist daraus zu ersehen, 
daB die Chromosomen in dieser Teilung nach ihrer Form von denen der 
somatischen Teilung scharf abweichend sind. Von der Diakinese an ist 
der Kern bei allen Chondrilla-Arten von einer recht breiten Schicht 
dickeren Plasmas umgeben, welche auch in späteren Stadien der hetero- 
typischen und homöotypischen Teilung bestehen bleibt und die Teilungs- 





Abb. 29. Anaphas®d der heterotypischen Teilung Abb. 30. Anaphase der heterotypischen Teilung 

in den Pollenmutterzellen bei Ch. brevirostris, in den Pollenmutterzellen von Ch. pauciflora, 

mit zwei zurückbleibenden Chromosomen. mit sechs zurückbleibenden bereits gespaltenen 
x 1800. Chromosomen. X 1800. 


figuren umgibt. Die gleiche Erscheinung habe ich früher bei mehreren 
Vertretern der Gruppe Cynareae der Familie Compositae beschrieben. 

Infolge der schwachen Konjugation der Chromosomen und der Ab- 
wesenheit einer konstanten Anzahl Gemini sind die Chromosomen in den 
der Diakinese nächstfolgenden Stadien, nämlich in der Meta- und Ana- 
phase der heterotypischen Teilung, unregelmäßig angeordnet und gehen 
in entgegengesetzten Richtungen nicht gleichzeitig auseinander. Die 
einen gelangen sehr rasch an die Pole, die anderen bleiben aber zurück 
und liegen in der Mitte der Spindel (Abb. 29). Die Anzahl der zurück- 
gebliebenen Chromosomen ist in einzelnen Fällen verschieden: bald sind 
es nur zwei (Abb. 29), bald viel mehr (Abb. 30). Die größte Anzahl zu- 
rückgebliebener Chromosomen, welche ich zu sehen bekam, war 6 
(Abb. 30). Die zurückbleibenden Chromosomen werden in manchen 
Fällen sehr früh gespalten (Abb. 30), in anderen aber bleiben sie unge- 
spalten (Abb. 29). Als Folge des Zurückbleibens der Chromosomen 
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werden in der Telophase der heterotypischen Teilung kleine Ergänzungs- 
kerne oder Mikronuklei gebildet (Abb. 31). Das unregelmäßige Ausein- 
anderweichen der Chromosomen führt nicht nur zur Bildung solcher 
Zwergkerne, sondern auch zur Ausbildung zweier Kerne von verschie- 
dener GréBe (Abb. 32) und Gestalt (Abb. 33), mit ungleicher Chromo- 
somenzahl, dank einer ungleichmaBigen Verteilung des Chromatins auf 





Abb. 31. Anormale Dyade, mit einem Ergänzungs- Abb. 32. Anormale Dyade mit ungleich groBen 
kern oder Mikronucleus beiCh. pauciflora. X1800. Kernen bei Ch. pauciflora. X 1800. 

zwei Kerne. Einen ähnlichen anormalen Ablauf der heterotypischen Tei- 
lung hat ROSENBERG (1927) bei manchen Hieracium-Arten entdeckt und 
diesen Modus halbheterotypisch ge- 
nannt. Hand in Hand mit dieser halb- 
heterotypischen Teilung ist bei den par- 
thenogenetischen Chondrilla-Arten nicht 
selten ein ,, Ausfall‘‘ der heterotypischen 
Teilung oder Restitutionskernbildung 
zu beobachten; als Folge wird, statt 
einer Tetrade mit haploiden Gameten, 
eine Dyade mit diploiden Gameten ge- 
bildet. Diesen Ausfall der heterotypi- 
schen Teilung habe ich besonders oft 
bei Ch. juncea und Ch. acantholepis be- 





Abb. 33. Anormale Dyade mit ungleich 
großen und verschieden gestalteten Kernen obachten können!. 


ar ae ne Das Wesentliche dieser Erscheinung 

liegt darin, daß in der Anaphase der ersten Teilung die Chromosomen 
nicht den Polen zuwandern, sondern alle zusammen liegenbleiben, um 
alsdann in ein und dieselbe Kernmembran eingeschlossen zu sein (Abb. 34, 
35, 36). In derartigen Zellen mit: „einkernigen Telophasen der ersten 
1 Außer bei den parthenogenetischen Chondrilla-Arten ist der Ausfall der 
heterotypischen Teilung und Dyadenbildung früher von verschiedenen Autoren 
bei parthenogenetischen Hieracium-, Artemisia- und Taraxacum-Arten, sowie 
bei mehreren Hybriden, beobachtet worden. 
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Teilung‘, wo die heterotypische Teilung unterbleibt, haben die Kerne 
gewöhnlich eine unregelmäßige, oft sehr bizarre Form (Abb. 36) und die 
diploide Chromosomenzahl. Trotz des Ausfalls der heterotypischen Tei- 
lung ist hier die homöotypische vorhanden, aber statt zweier gewöhn- 
licher Spindeln sehen wir eine große, wo alle Chromosomen vereinigt 
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Abb. 34. Abb. 35. Abb. 36. 

Abb. 34. Metaphase der heterotypischen Teilung in den Pollenmutterzellen bei Ch. juncea. x 1800. 

Abb. 35. Restitutionskern in den Pollenmutterzellen bei Ch. juncea. X 1800. — Abb. 36. Restitu- 
tionskern in den Pollenmutterzellen bei Ch. juncea. X 1800. 


sind. Auf der Abb. 37 ist die Metaphase der homöotypischen Teilung dar- 
gestellt ; statt zweier gewöhnlicher Platten mit reduzierter Chromosomen- 
zahl ist hier eine Platte mit der diploi- 
den Chromosomenzahl 15 vorhanden. 
In der Metaphase der homöotypischen 
Teilung werden die Chromosomen 





Abb. 37. Abb. 38. 


Abb. 37. Metaphase der homöotypischen Teilung bei Ch. juncea mit einer Platte als Folge der 
Restitutionskernbildung. X 1800. — Abb. 38. Ein Teil des Pollensackes von Ch. acantholepsis. 
Dyaden, Tetraden u. Triaden. X 450. 


gespalten, in der Anaphase wandern sie zu entgegengesetzten Polen, in- 
dem sie eine Dyade bilden (Abb. 38). Die Dyadenzellen entwickeln sich 
unmittelbar zu Pollenkörnern, demzufolge kommen Gameten mit diploi- 
den Chromosomenzahlen zustande. Das Vorhandensein von Dyaden habe 
ich meistens bei Ch. acantholepis und Ch. juncea beobachten können, bei 
diesen Arten war bisweilen der ganze Pollensack nur mit Dyaden gefüllt; 
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in anderen Fällen waren in ein und demselben Pollensack neben Dyaden 
auch Triaden, Tetraden (Abb. 38), sowie auch Pentaden, Hexaden usw. 
anzutreffen. ROSENBERG gibt bei der Schilderung der Pollenbildung von 
Ch. juncea auch an, daß hier Teilungsschritte unregelmäßig verlaufen 
und Dyaden gebildet werden, aber er hat irrtümlicherweise gemeint, daß 





Abb. 39. Anormale homöotypische Teilung der Abb. 40. Anormale homöotypische Teilung der 
Pollenmutterzellen bei Ch. graminea mit zurtick-  Pollenmutterzellen bei Ch. pauciflora mit ausder 
bleibenden Chromosomen. X 1800. Spindel ausgeschiedenen Chromosomen. X 1800. 


hier stets nur eine Teilung stattfindet und keine Tetraden, sondern immer 
nur Dyaden vorhanden sind. 

Obwohl die heterotypische Teilung bei den parthenogenetischen 
Chondrilla-Arten oft ausfällt, ist sie meistens doch vorhanden, wenn sie 
auch gewöhnlich mehr oder weniger 
anormal verläuft. Nicht weniger 





Abb. 41. Anormale homöotypische Teilung der Abb. 42. Anormale homöotypische Teilung der 
Pollenmutterzellen bei Ch. pauciflora. X 1800.  Pollenmutterzellen bei Ch. brevirostris. X 1800. 


anormal ist aber auch die homöotypische Teilung: die Chromosomen 
gehen nicht gleichzeitig zu entgegengesetzten Polen auseinander, sondern 
bleiben zum Teil zurück oder werden aus der Spindel ausgeschieden 
(Abb. 39). Dabei werden anstatt der zwei üblichen Spindeln deren meh- 
rere gebildet, da sich auch die in der heterotypischen Teilung entstan- 
denen Zwergkerne teilen; dabei sind die Ergänzungsspindeln nicht selten 
sehr klein und führen eine geringe Chromosomenzahl (Abb. 42). Bis- 
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weilen weichen die Chromosomen so anormal auseinander, daB sie über 
die ganze Pollenmutterzelle ohne Ordnung verstreut erscheinen 
(Abb. 41):. Anhangsweise sei hier hervorgehoben, daB die hetero- und 
homöotypische Teilung in der Pollenbildung bei den 15-chromosomigen 
parthenogenetischen Chondrilla-Arten, ganz abnorm vor sich geht, wie 





Abb. 43. Metaphase der homöotypischen Teilung Abb. 44. Metaphase der homéotypischen Teilung 
der Pollenmutterzellen bei Ch. brevirostris. der Pollenmutterzellen bei Ch. pauciflora. 
X 1800. X 1800. 


es bei Ch. graminea der Fall ist, die eine gerade Chromosomenzahl hat 
(Abb. 39, 47). Als Folge der Anomalien in der Reduktionsteilung wäh- 
rend der Pollenbildung dieser Chondrilla-Arten kommen Gameten mit 
verschiedenen Chormosomenzahlen zustande. So variiert z. B. in den 





Abb.45. Metaphase der homöotypischen Teilung Abb.46. Metaphase der homöotypischen Teilung 
der Pollenmutterzellen bei Ch. brevirostris. der Pollenmutterzellen bei Ch. pauciflora. 
X 1800. X 1800. 


Gameten der 15-chromosomigen Chondrilla-Arten die Chromosomenzahl 
von 1—15. Aus unseren Abbildungen von homöotypischen Teilungen ist 


1 Zum Unterschied von der heterotypischen Teilung sind die Chromosomen 
in der homöotypischen bei den parthenogenetischen Chondrilla-Arten nicht von 
einer mehr oder weniger abgerundeten, sondern von einer etwas ausgedehnten 
und gekriimmten Form, ahnlich der in den Kernen somatischer Zellen, aber etwas 
kürzer und dicker. Die Form der Chromosomen der homöotypischen Teilung ist 
besonders deutlich in der Metaphase dieser Teilung zu sehen. 
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deutlich zu sehen, wie mannigfaltig die Chromosomenzahl in den Gameten 

i Chondrilla-Arten sein kann (Abb. 37, 43, 44, 45, 
46, 47). Die Anzahl dieser Bilder könnte bedeutend erhöht, dabei eine 
ganze Reihe anderer Kombinationen angeführt werden, doch scheinen 
mir die hier wiedergegebenen zu genügen, um die Verschiedenheiten in 
den Chromosomenzahlen im Pollen dieser Arten zu illustrieren und zu 
beweisen, daß sie haploid, diploid und mittelständig erscheinen. Der 
großen Variation der Chromosomenzahlen 
entsprechend sind die Kerne sehr ver- 
schieden groß. Neben großen Kernen sind 
auch sehr kleine anzutreffen, zwischen 
diesen extremen Fällen kommen allerlei 
Zwischenstufen vor. Nach ihren kleinen 
Ausmaßen sind die Zwergkerne oder die 
Mikronuklei besonders auffallend, die 1, 
2, 3 Chromosomen enthalten und aus die- 
sen infolge ihres Zurückbleibens und Aus- 
scheidens aus der Spindel in der hetero- 
und der homöotypischen Teilung sich bil- 
den. Bei Ch. pauciflora werden die Zwerg- 
kerne von eigenem Plasma und eigener Membran bekleidet, daraus ent- 
stehen anstatt normaler Tetraden dann Pentaden (Abb. 48). Hexaden 








Abb.48. Eine Pentade bei Ch. pauciflora. X900. Abb. 49. Eine Hexade bei Ch. pauciflora. X 900. 


(Abb. 49) und Oktaden. Der Ergänzungspollen ist gewöhnlich von einer 
sehr geringen Größe (Abb. 48), deshalb wird er auch Zwergpollen ge- 
nannt; immerhin zeigt er zuweilen auch eine mehr oder weniger normale 
Größe (Abb.49). In den Pentaden, Hexaden und Oktaden sind entweder 
alle Pollenzellen von verschiedener Größe (Abb. 48) oder alle etwa gleich 
(Abb. 49). Bei Ch. acantholepis, Ch. brevirostris, Ch. graminea und Ch. 
juncea ist neben Pentaden, Hexaden und Oktaden auch vielkerniger 
Pollen zu beobachten: er entsteht daraus, daß die Zwergkerne nicht 
immer in je eine Zelle geraten, sondern oft mehrere in ein und dieselbe 
Zelle eingeschlossen werden. Bei den parthenogenetischen Chondrilla- 
Arten ist der Pollenbildungstypus simultan wie bei Ch. ambigua, d. h. 
die Durchschnürung des Protoplasten der Pollenmutterzelle findet nach 
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der homöotypischen Teilung statt. Aber sie verläuft zum Unterschied 
von Ch. ambigua oft höchst unregelmäßig, was besonders bei Ch. acan- 
tholepis, Ch. brevirostris und Ch. graminea der Fall ist. Als Resultat einer 
ungleichmäßigen Teilung werden hier nicht vier ganz gleiche Pollenzellen, 
sondern eine mehr oder weniger große Anzahl an Größe und Form ab- 
weichender Zellen gebildet (Abb. 51—56). In manchen Fällen ist aber keine 
Durchschnürung des Protoplasten 
zu beobachten, dann kommt statt 
viernormaler ZelleneineeinzigeRie- 
senzelle zum Vorschein (Abb. 57). 






Abb. 50. Beginnende DurchschnürungderPollen- ; 
mutterzelle bei Ch. acantholepis. Bildung des Abb. 51. Triaden bei Ch. brevirostris mit ein-, 
zweikernigen Pollens. X 1800. zwei- und dreikernigen Zellen. 900. 
Bei allen parthenogenetischen Chondrilla-Arten sind die Mikrosporen 
wie bei Ch. ambigua nach der Durchschniirung des Protoplasten infolge 





Abb. 52. Abb. 53. Abb. 54. 
Abb. 52. Triaden bei Ch. brevirostris mit ein- und fünfkernigen Zellen. X 900. — Abb. 53. Dyaden 
bei Ch. acantholepis mit ein- und neunkernigen Zellen. X 900. — Abb. 54. Dyaden bei Ch. brevi- 
rostris mit ein- und vierkernigen Zellen. X 900. 


der starken Quellung der Zellhaut der Pollenmutterzelle von einer gelb- 
lichen dicken Schicht wahrscheinlich kalloser Substanz umgeben. 

Bei Durchschniirung des Protoplasten der Pollenmutterzelle und 
Ausbildung einzelner Mikrosporen kénnen in jede Zelle oder in einige 
Zellen bei Ch. acantholepis, Ch. brevirostris, Ch. graminea und Ch. juncea 
nicht ein, sondern zwei (Abb. 50) oder mehrere Ergänzungskerne ge- 
langen, woraus eben mehrkerniger Pollen entsteht. Die Anzahl der Kerne 
ist in solchem Pollen verschieden (Abb. 51—57); die maximale Anzahl 
der in ein und derselben Zelle beobachteten Kerne beträgt 9 (Abb. 53). 


Planta Bd. 19. 5 
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Nach Form und GréBe der Kerne und Zelle ist der mehrkernige Pollen 
gewühnlich mehr oder weniger variierend und von dem üblichen in ge- 
wissem Grade verschieden. Die anormale Form und Größe des mehr- 
kernigen Pollens tritt besonders scharf hervor, wenn der Mikropollen von 
der Membran der Pollenmutterzelle befreit und mit der Intine und Exine 
bekleidet wird (Abb. 58, 59). 

Trotz dem höchst anormalen Verlauf der hetero- und homöotypischen 
Teilung bei den parthenogenetischen Chondrilla-Arten sind doch bis- 





Abb. 55. Abb. 56. Abb. 57. 
Abb. 55. Bildung einer zweikernigen Zelle anstatt einer normalen Tetrade bei Ch. acantholepis. 
X 900. — Abb. 56. Bildung einer fünfkernigen Zelle bei Ch. acantholepis. X 900. — Abb. 57. Bildung 
einer sechskernigen Zelle bei Ch. acantholepis. X 900. 


weilen auch ganz normale Figuren dieser Teilungen anzutreffen, woraus 
ganz normale Dyaden und Tetraden entstehen. 





Abb. 58. Ein Teil des Pollensackes bei Ch. Abb. 59. Ein Teil des Pollensackes bei Ch- 
acantholepis mit mehrkernigen Pollen. X 450. acantholepis mit mehrkernigen Pollen. X 630. 


Zusammenfassend kénnen wir uns dahin aussprechen, daB bei der 
Pollenbildung der parthenogenetischen Chondrillen alle Übergänge von 
der normalen Reduktionsteilung über bald heterotypische und Restitu- 
tionskernbildung zu der Aquationsteilung unter Ausbildung diploider 
Gameten zu beobachten sind. 

Wir wollen nun verfolgen, wie sich-der reife Pollen verhält. Der nor- 
male einkernige Pollen der besprochenen Arten ist auf der Abb. 60 wie- 
dergegeben, der anormale mehrkernige und der Zwergpollen ist davon 
scharf verschieden (Abb. 58, 59, 62 und (3). Vor allem ist von Interesse 
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klarzulegen, welches das weitere Schicksal des mehrkernigen Pollens ist 
— wird hier die Spermienbildung auch stattfinden? Obgleich mir ein 
reichliches Material über den mehrkernigen Pollen in verschiedenen Ent- 
wicklungsstadien zur Verfügung stand, gelang es mir nie, Spermienbildung 
oder generative Zellen darin zu be- 
obachten. 





Abb.60. Einkerniger Pollen von Ch. brevirostris. Abb. 61. Bildung der generativen Kerne in nor- 
X 900. mal- und zweikernige Pollen bei Ch. acantholepis. 


X 960. 


Als Regel degeneriert der mehrkernige Pollen, ohne in eine Kern- 
teilung einzugehen. Nur in biskuitférmigen Pollen, wo in jedem Ab- 
schnitt ein Kern vorhanden ist, habe 
ich eine Ausbildung generativer Kerne 
(Abb. 61) feststellen können. Statt sich 
zu teilen, verschmelzen die Kerne des 
mehrkernigen Pollens in späteren Ent- 
wickiungsstufen gewöhnlich miteinan- 
der und bilden groBe, bisweilen sogar 
riesige Kerne mit sehr groBen Nukleolen 
(Abb. 62). Weiterhin werden diese rie- 
sigen Kerne zerstért, und der Pollen 
stirbt ab. Bei den parthenogenetischen 
Chondrilla-Arten degeneriert nicht nur 
der mehrkernize Poiien, es geht hier die AP mise de oon pp me 
Degeneration des Pollens sehr intensiv einer Verschmel h Kerne ge- 
vor sich, dabei stirbt er in allerlei Ent- wir pean cu 
wicklungsstadien ab. Sämtlicher Ergänzungs- oder Zwergpollen (Abb. 63), 
welcher oft in groBen Mengen entwickelt wird und gegeniiber dem nor- 
malen stark reduziert erscheint, ist natiirlich ganz steril und stirbt ab, 
ohne eine Kernteilung zu erfahren. AuBerdem degeneriert der Pollen 
in manchen Fällen auch im einkernigen Stadium, indem er nach Form 
und Größe vom normalen wenig abweichend ist; dabei werden der Kern 
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und das Plasma entweder stark zusammengezogen (Abb. 64), oder der 
Kern quillt stark auf und erhält statt eines einzigen mehrere verschieden 
groBe Nukleolen (Abb. 65). Ferner kann das Absterben des Pollens auf 
einer späteren Entwicklungsstufe geschehen, nämlich nach der Bildung 
des vegetativen und generativen Kernes (Abb. 66) oder der vegetativen 
und der generativen Zelle (Abb. 67); dabei nehmen die Kerne allmählich 


oder Mikropollen bei Ch. pauciflora. X 400. — Abb. 64. Einker- 
. Beginnende Degeneration des Kerns und Plasmas. X 900. — 
. 65. Einkerniger Pollen bei Ch. graminea. Degenerierender Kern und Plasma. x 900. — 

Abb. 66. Zweikerniger Pollen bei Ch. pauciflora. Beide Kerne degenerieren. X 900. 


an Größe ab, sehen immer homogener und stark färbbar aus, zuletzt 
werden sie zerstört, das Zellplasma aber zusammengezogen. 

Bei der Bildung des vegetativen und generativen Pollenkernes bei 
Ch. pauciflora wurde oft eine Vermehrung der Anzahl der generativen 


Abb. 67. Abb. 68. Abb. 69. 


Abb. 67. Degeneration des vegetativen Kerns und des Kerns der generativen Zelle im Pollen von 

Ch. pauciflora. X 900. — Abb. 68. Zwei vegetative und ein generativer Kern im Pollen von Ch. 

pauciflora. X 900. — Abb. 69. Zwei generative und ein vegetativer Kern im Pollen von Ch. 
paucifiora. X 900. 






und vegetativen Kerne beobachtet, so daß neben den normalen Fällen 
mit einem generativen und einem vegetativen Kern auch solche mit 
einem generativen und zwei vegetativen (Abb. 68), oder zwei generativen 
und einem vegetativen (Abb. 69), oder mit zwei generativen und zwei 
vegetativen Kernen anzutreffen sind (Abb. 70). Derartiger Pollen erfährt 
keine weitere Entwicklung, seine Kerne teilen sich nicht, und er degene- 
riert. Die letzte Degenerationsstufe des Pollens ist die nach der Bildung 
zweier Spermien. In solchem Pollen sehen beide Spermien und der vege- 





und ungeschiechtliche Fortpflanzung bei einigen Chondrilla-Arten. 69 


tative Kern ganz homogen und stark färbbar aus und werden allmählich 
zerstört. 

Der degenerierende Pollen wird dank dem Zerfall seines Inhalts all- 
mählich leer; die Zellhaut solcher leerer Pollenzellen schrumpft zuletzt 
zusammen, infolgedessen sieht der Pollen wie kleine unregelmäßige und 
zusammengezogene Klümpchen aus. Dessenungeachtet ist bei fast allen 
sich parthenogenetisch fortpflanzenden Chondrilla-Arten neben dem 
degenerierenden Pollen auch die Ausbildung einzelner normaler Pollen- 
körner beobachtet worden; dabei war deren Anzahl in manchen Fällen, 
z. B. bei Ch. brevirostris recht erheblich. Bei dieser Art sind neben den 
Köpfehen, wo in den Pollensäcken nur einzelne zerstreute normale 
Pollenkörner zu bemerken waren, auch solche anzutreffen, wo in den 
Antheren die Mehrheit der reifen 
Pollenkörner ein ganz normales 





Abb. 70. Zwei generative und zwei vegetative Abb. 71. Normaler Pollen mit zwei Spermien 

Kerne im Pollen von Ch. pauciflora. und degenerierendem vegetativen Kern bei Ch. 

X 900. brevirostris. X 900. 
Aussehen mit gut entwickelten und äußerlich ganz lebensfähigen Spermien 
hatte (Abb. 71). In den Fällen, wo bei den betreffenden Arten Spermien 
gebildet werden, geht dieser Vorgang in der Regel ebenso normal wie bei 
Ch. ambigua vor sich. 

Aus dem Dargelegten sehen wir, daß die parthenogenetischen Chon- 
drilla-Arten infolge von allerlei Anomalien hauptsächlich bei der Re- 
duktionsteilung, teils aber auch bei der Spermiogenese, eine große Menge 
sterilen Pollens bilden. Ich glaube nicht fehlzugehen, wenn ich auf Grund 
meiner Beobachtungen sage, daß bei diesen Arten der Pollen nicht we- 
niger als zu 90% steril ist. 

Wenn wir uns nun der Literatur zuwenden, so werden wir sofort 
sehen, daß mehrere von der von mir bei der Pollenbildung der Chon- 
drilla-Arten entdeckten Anomalien von einer Reihe Verfasser auch bei 
anderen parthenogenetischen Arten beobachtet worden sind; dabei 
führten hier diese Anor lien auch zu einer teilweisen oder vollständigen 
Sterilität des Pollens. Im allgemeinen kann die Meinung ausgesprochen 
werden, daß für eine konstante parthenogenetische Fortpflanzung eine 
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mehr oder weniger fortgeschrittene Sterilität des Pollens charakteristisch 
ist. Doch wird bei manchen parthenogenetischen Arten auch ein ganz 
normaler, funktionsfähiger Pollen (z.B. bei Hieracium aurantiacum, 
Zephyranthes texana u. a.) gebildet. 

Vergleichen wir nun die zytoembryologischen Angaben über die 
Pollenbildung bei den parthenogenetischen Arten mit der bei vielen 
Hybriden, so ist es leicht zu bemerken, daB diese Angaben in vielen Be- 
ziehungen außerordentlich ähnlich sind. In beiden Fällen sehen wir in der 
Reduktionsteilung analoge Anomalien. Es drängt sich die Frage auf, 
ob in beiden Fällen nicht dieselbe Ursache der Degenerationserschei- 
nungen in der Reduktionsteilung zugrunde liege. Sollte nicht die halb- 
heterotypische Teilung und Restitutionskernbildung mit der diploiden 
Chromosomenzahl als Folge mancher Störungen in der normalen Kon- 
jugation der Chromosomen aufgefaßt werden? Die Zytoembryologie der 
parthenogenetischen Arten mit derselben der Hybriden vergleichend, 
sprechen sich manche Forscher dahin aus, daß die Degeneration der Re- 
duktionsteilung bei der Pollenbildung in vielen parthenogenetischen 
Arten vielleicht damit zusammenhänge, daß diese Arten als Produkt 
einer Artkreuzung oder wenigstens als Produkt einer Verschmelzung 
geschlechtlicher Zellen mit verschiedenen Chromosomenzahlen zu er- 
klären sind. 

Nun soll der weibliche Gametophyt der parthenogenetischen Chon- 
drilla-Arten besprochen werden. 

Das Archespor ist bei ihnen wie bei Ch. ambigua einzellig, mit einer 
Schicht Epidermiszellen des Nuzellus bedeckt. Diese epidermale Zell- 
schicht weist hier ebenso wie bei Ch. ambigua keine Anzeichen einer früh- 
zeitigen Zerstörung auf und ist bis zur Makrosporenbildung vorhanden. 
Die Archesporzelle wird unmittelbar in eine Makrosporenmutterzelle 
verwandelt, doch zeigt hier die Reduktionsteilung während der Makro- 
sporenbildung zum Unterschied von Ch. ambigua einen anormalen Ab- 
lauf. Die Anomalien sind vielfach denen bei der Pollenbildung ähn- 
lich. In der ersten Kernteilung der Makrosporenmutterzelle ist bei den 
untersuchten Chondrilla-Arten größtenteils nur die Synapsis normal 
(Abb. 72a); der ganze Chromatinstoff wird in diesem Stadium in ein stark 
färbbares Knäuel zusammengezogen und an einer Seite der Zelle ge- 
lagert. Das Vorhandensein des normalen Synapsiszustandes ist auch bei 
einer Reihe anderer parthenogenetischer Arten, nämlich bei Antennaria 
alpina und Erigeron annuus, bei manchen Alchemilla- und Hieracium- 
Arten entdeckt worden. Doch ist dieses Stadium lange nicht bei allen 
parthenogenetischen Arten vorhanden; bei Wikstroemia indica, Elato- 
stema sessile, Burmania coelestis, Balanophera elongata, Eupatorium 
glandulosum u. a. haben die Untersucher das Unterbleiben der Synapsis 
angegeben. Die folgende Diakinese verläuft bei den Chondrillen, wie bei 
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der Mehrheit der Hybriden und allen anderen parthenogenetischen 
Arten, anormal. Die Chromosomen weisen eine sehr schwache Neigung 
zur Konjugation und Ausbildung von Geminis auf (Abb. 72, 73). Statt 
einer für die betreffende Art konstanter Anzahl Gemini wird bei den 
parthenogenetischen Chondrilla-Arten in der Diakinese eine unbe- 
stimmte und unkonstante Anzahl gebildet; bisweilen sind auch gar keine 
vorhanden, und die Chromosomen liegen vereinzelt über den ganzen Kern 
verteilt, wie es in der halbheterotypischen Teilung zu sehen ist. Nach 
ihrer Form unterscheiden sich die Chromosomen sowohl in der Diakinese 
als auch in späteren Stadien der heterotypischen Teilung bei der Makro- 
sporen- und Pollenbildung von denen in der Kernteilung vegetativer 
Zellen. Die Chromosomen sind hier nicht lang und stabchenférmig, son- 
dern kurz, dick und mehr oder 
weniger abgerundet, haben so- 





Abb. 72. Abb. 73. 
Abb. 72. Mak tterzelle bei Ch. acantholepis : a Synapsis, b,c Diakinesis. X 630. 
Abb, 73. Das Fehlen der Pärchen in der Diakinese bei Ch. acantholepis. Die Abbildung stellt 
zwei aufeinanderfolgende Schnitte desselben Kerns vor. X 1800, 





mit eben das Aussehen, welches für die Reduktionsteilung vieler normal- 
geschlechtlicher Angiospermen charakteristisch ist. Bei anderen partheno- 
genetischen Arten stehen die Chromosomen in Bezug auf ihre Form denen 
der somatischen Kerne näher. Die Meta- und Anaphase der hetero- 
typischen Teilung in der Makrosporenbildung apomiktischer Chondrilla- 
Arten verläuft entweder normal oder mehr oder weniger anormal 
(Abb. 74, 76), oder denen in der einfachen somatischen Teilung ähnlich 
(Abb. 75 a, b, c), mit dem alleinigen Unterschied, daß die Chromosomen 
hier anders gestaltet sind. Im ersten Falle scheinen Gameten mit 
haploider Chromosomenzahl, im zweiten solche mit verschiedenen Kom- 
binationen der Chromosomenzahlen bis zur Bildung diploider Gameten 
gebildet zu werden; im dritten Falle werden die Chromosomen in der 
Metaphase gespalten und weichen auseinander gegen die Pole, ohne eine 
Reduktion zu erfahren, woraus Makrosporen mit diploide Chromo- 
somenzahlen führenden Kernen entstehen. — Die zwei letzteren Teilungs- 
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arten sind anscheinend bei der mr au parthenogenetischer 


An meinem Material konnte ich 
sehr selten gute Anaphasen der ersten 
Teilung bei der Makrosporenbildung 








a b e 
Abb. 75. 
Abb. 74. Makrosp tterzelle bei Ch. pauciflora: a Metaphase der ersten Teilung, erinnert 


sehr an die Metaphase — Bp — à — vegetativen Zelle, b Metaphase der ersten Teilung mit 

einem nicht gleichzeitigen Auseinanderweichen der Chromosome gegen die Pole. 

X 630. — Abb. 75. Erste Teilung der Makr lle bei Ch. acantholepis: a,c Metaphase 
b Anaphase. X 1800. 





erhalten, deshalb ist es mir nicht gelungen die Chromosomen in diesem 
Stadium genau zu zählen. Aber es ist mir doch gelungen Anaphasen 
zu finden (Abb. 75b), wo die Chromoso- 
menzahl der diploiden nahestand, dabei 
erinnerten hier die Chromosomen ihrem 
Charakter nach an solche, die aus einer 
Spaltung, nicht aber aus einem Ausein- 
anderweichen in der Metaphase ent- 
stehen. 

Uber das Vorkommen bei der Makro- 
sporen- und Pollenbildung in diesen Ar- 
ten von Kernen mit verschiedenen Chro- 
mosomenzahlen, von der haploiden an 
über die mittelständige bis zur diploiden, 
kann ich vorderhand allerdings bloß Ver- 
pres aus mutungen äußern, da ich bei der Makro- 
ersten (halbheterotypische) Teilung der sporenbildung und der Embryoentwick- 
ee x 200. ne lung zu wenig Teilungsfiguren erhalten 
bei Oh. brevirostris, untere Makrospore habe, wo die Chromosomenzahlen mit 
mit zwei Ergänsungakernen. x ei. Sicherheit zu berechnen wären. Jedesmal 
aber, wo mir bei der Embryoentwicklung (was noch weiter zu besprechen 
ist) für die Zählung der Chromosomen gute Teilungsfiguren vorlagen, 
wurde die diploide Chromosomenzahl gezählt (Abb. 83, 84). Wahrschein- 
lich werden am häufigsten diploide Gameten gebildet, während die 











und ungeschlechtliche Fortpflanzung bei einigen Chondrilla-Arten. 73 


Gameten mit anderen Kombinationen der Chromosomenzahlen teils oder 
insgesamt zugrunde gehen. 

Die Anomalien der heterotypischen Teilung bei der Makrosporen- 
bildung parthenogenetischer Chondrilla-Arten äuBerten sich darin, daB 








b 
Abb. 77. Abb. 78. 
Abb.77. Eine Makrosporendyade bei Ch. brevirostris. a beide Dyadenzellen sind gleich, b die 
obere Makrosporenzelle stirbt ab. x 680. — Abb. 78. a, c, d Makrosporentetraden bei Ch. brevi- 
rostris, b Makrosporentriade bei Ch. brevirostris. X 630. 


hier, wie es auch in der halbheterotypischen Teilung bei der Pollenbildung 
derselben Arten der Fall ist, die Chromosomen nicht gleichzeitig gegen 





Abb. 79. Abb. 80. 

Abb. 79. Ein-, zwei- und dreikernige Makrosporen bei Ch. yraminea. X 630. — Abb. 80. a Makro- 
sporentetrade bei Ch. graminea, in einer der mittleren Zellen ist ein Ergänzungskern zu sehen, 
b Makrosporentriade bei Ch. graminea, die obere Zelle ist zweikernig. X 630. 

<< 


die entgegengesetzten Pole wandern, so daB zurückbleibende Chromo- 
somen auftreten. Diese werden später zu kleinen Ergänzungskernen 


(Abb. 76b, 79b, 80a), deren Anzahl im Verhältnis zu der bei der Pollen- 
bildung gering ist. In den Makrosporenzellen habe ich gewöhnlich ein 
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bis zwei Erganzungskerne beobachten kénnen. Neben der normalen 
hetero- oder halbheterotypischen Teilung ist auch bei der Makrosporen- 
bildung nicht selten eine Restitutionskernbildung zu finden. In diesem 
Falle gehen die Chromosomen nicht zu den entgegengesetzten Polen aus- 
einander, sondern bleiben alle zusammenliegen und werden alsdann 
wieder in ein und dieselbe Zellhaut eingeschlossen, um den ,,Restitutions- 
kern“ zu bilden (Abb. 8la, b, c,d). In solchen Zellen sind die Kerne ge- 
wöhnlich von einer mehr oder weniger unregelmäßigen Form (Abb. 81) 
und haben eine diploide Chromosomenzahl. Obgleich in der Literatur 
nur sehr dürftige Angaben über die Makrosporenbildung partheno- 
genetischer Arten und Hybriden vorliegen, besonders im Vergleich zu 
dem reichen Tatsachenmaterial bezüglich der Pollenbildung und der da- 
bei auftretenden Anomalien, wurde doch die Ausbildung der Ergänzungs- 








Abb. 81. Restitutionskern in Makrosp tterzellen bei Ch. acantholepis (a, b), 
Ch. brevirostris (c, d). X 630. 





kerne in den Makrosporenmutterzellen und der Ausfall der hetero- 
typischen Teilung nicht nur für die parthenogenetischen Chondrilla- 
Arten, sondern auch für manche andere parthenogenetische Arten, sowie 
für Hybriden angegeben. So wurde das Vorhandensein der Ergänzungs- 
kerne, z. B. in den Makrosporenzellen von ROSENBERG (1906) bei den 
parthenogenetischen Hieracium-Arten (H. flagellare) und von AASE 
(1930) bei manchen Hybriden, namentlich bei Aegilops cylindrica x 
Triticum rigidum, Aegilops cylindrica x Triticum durum, Aegilops 
ovata X Triticum spelta u. a. angegeben. Der Ausfall der heterotypischen 
Teilung und die Bildung ,,eines Restitutionskernes sind von Osawa 
(1913), Carano (1920) und CHıarucı (1926) bei parthenogenetischen 
Arten der Gattungen Taraxacum (T. albidum), Erigeron (E. karwins- 
kianus var. mucronatus) und Artemisia (A. nitida) entdeckt worden. 

Neben der halbheterotypischen Teilung und der Restitutionskernbil- 
dung ist bei den parthenogenetischen Arten auch sehr oft zu beobachten, 
daB die erste Teilung in der Makrosporenbildung schon von Anfang 
an denCharakter einer somatischen gewinnt. Im allgemeinen muß hervor- 
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gehoben werden, daß nach der Meinung verschiedener Forscher die Ten- 
denz zur heterotypischen Teilung in der Makrosporenbildung bei parthe- 
nogenetischen Arten äußerst schwach ist; gewöhnlich ist hier die erste 
Teilung vollkommen einer üblichen somatischen gleich, bei der eine 
Längsspaltung der Chromosomen geschieht. Nur in wenigen Fällen ist 
die Tendenz zur heterotypischen Teilung doch zu bemerken, wenn sie 
auch schwach ist; sie läßt sich an einer Verkürzung und Verdickung der 
Chromosomen, am Vorhandensein halbheterotypischer und normaler 
Teilungsfiguren sowie an der Ausbildung einer der haploiden mehr oder 
weniger nahestehenden Chromosomenzahl in den Gameten erkennen. 
Im besonderen ist zu betonen, daß bei den parthenogenetischen Chon- 
drilla-Arten die Tendenz zur heterotypischen Teilung während der 
Makrosporenbildung nicht ganz eingebüßt erscheint, da hier neben 
der gewöhnlichen somatischen Teilung und der Restitutionskernbil- 
dung auch halbheterotypische und normale Teilungsfiguren mit kur- 
zen, dicken mehr oder weniger abgerundeten Chromosomen anzutreffen 
sind. 

In der Regel findet bei diesen Vertretern der Gattung Chondrilla zum 
Unterschied von Ch. ambigua bei der Makrosporenbildung nur ein Tei- 
lungsschritt statt, aus welchem zwei Makrosporenzellen hervorkommen 
(Abb. 77a). In späteren Entwicklungsstadien stirbt die obere der beiden 
Makrosporenzellen allmählich ab, die untere nimmt sehr stark an Größe 
zu und wird dann zum Embryosack (Abb. 77b). Die Bildung zweier 
Makrosporenzellen bei Ch. juncea wurde auch von ROSENBERG (1912) 
angegeben. Die Anwesenheit zweier Makrosporen bei den partheno- 
genetischen Chondrilla-Arten weist wohl darauf hin, daß der Embryo- 
sackentwicklungstypus hier gewöhnlich dem Taraxacum-Typus ent- 
spricht, wie zuerst auch von ROSENBERG berichtet wurde (1912). 

Trotzdem bei den vorerwähnten Arten gewöhnlich nur eine Teilung 
bei der Makrosporenbildung stattfindet, tritt gelegentlich doch auch die 
zweite Teilung ein, wodurch Triaden, Tetraden (Abb. 78a, b) zustande 
kommen. In manchen Fällen sind die Triaden und Tetraden sehr selten 
(bei Ch. paucıjlora, Ch. juncea, Ch. acantholepis, Ch. brevirostris, aus 
Taschkenter- und Moskauer Botanischen Gärten), in anderen wieder sind 
sie dagegen recht häufig (Ch. graminea, Ch. coronifera, Ch. brevirostris 
aus Kara-Tschokat) wie die umstehende Tabelle zeigt. 

Obgleich die Anzahl beobachteter Fälle in allen Arten verschieden ist, 
geht doch aus dieser Tabelle ganz klar hervor, daß in einigen Fällen die 
Tetraden und Triaden selten, in anderen aber recht oft auftreten; dabei 
sind stets Dyaden am häufigsten. Aus der Tabelle ist auch zu ersehen, 
daß die Häufigkeit der Tetraden und Triaden bei ein und derselben Art 
beträchtliche Schwankungen erkennen läßt, wie z. B. bei Ch. brevirostris. 
Womit das zusammenhängt, ist schwer zu entscheiden. 
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Tabelle. 
= | Tetra- | Anzahl 
ee ee anzahl [anzahl ar À A 
Ch. pauciflora . . . . . . Kara Tschokat 32 1 1 33 
Ch. acantholepis ..... PR 15 1 — 16 
FE, to 6 ” 55 1 2 58 
Ch. graminea ...... > 23 1 10 34 
Ch. coronifera ...... s 17 1 4 22 
Ch. brevirostris . . . . . . ”» 45 2 24 71 
Ch. Me. Ltée ddl Taschk.,Bot. Gart.| 73 5 5 83 
Ch. Sagen he Moskau, Bot. Gart.| 81 1 2 84 

















Die Tetraden und Triaden parthenogenetischer Chondrilla-Arten 
liegen entweder linear (Abb. 78a, b) oder anders (Abb. 78c, d, 80b) an- 
geordnet, dabei sind sie entweder einkernig (Abb. 78a, b) oder zwei-, so- 
gar dreikernig (Abb. 79b), was den Ergänzungskernen zu verdanken ist. 
Bei der Ausbildung der Tetraden und Triaden wird zwischen den sich 
teilenden Kernen nicht immer eine Zellwand angelegt, daraus werden 
statt einer Tetrade bald zwei Makrosporenzellen gebildet, wobei ent- 
weder beide Zellen zweikernig oder die eine dreikernig, die andere ein- 
kernig sind (Abb. 79a), bald drei, aus welchen zwei einkernig und eine 
zweikernig sind (Abb. 80b) ; anstatt einer Triade, kommt eine Dyade zu- 
stande, indem eine Zelle zweikernig, die andere einkernig ist (Abb. 79c). 

Im Falle, wo die parthenogenetischen Chondrilla-Arten eine Tetrade 
besitzen, entsteht der Embryosack auch hier aus der unteren Makro- 
spore (Abb. 78a, b), indem die drei oberen degenerieren. Die Degenera- 
tion der drei oberen Makrosporen geht entweder gleichzeitig vor sich 
(Abb. 78a), oder es degenerieren zunächst die eine oder die beiden mitt- 
leren, dann die obere (Abb. 78c). 

Vielleicht beweist die Anwesenheit einer Makrosporentetrade bei die- 
sen Arten, daß hier neben der Embryosackentwicklung nach dem T'araxa- 
cum-Typus gelegentlich auch eine Entwicklung nach dem Alchemilla- 
Typus zu beobachten ist, wenn eben die Chromosomenzahl der Tetraden- 
kerne diploid, und nach einem normalen Typus, wenn sie haploid ist. 

Die Embryosackentwicklung der parthenogenetischen Chondrilla- 
Arten folgt dem iiblichen Schema. Durch drei aufeinanderfolgende Kern- 
teilungen der Embryosackmutterzelle wird ein achtkerniger Embryo- 
sack gebildet (Abb. 82a, b, c, d, e), aber zum Unterschied von einem nor- 
malen hat er gewöhnlich nicht haploide, sondern diploide Chromosomen- 
zahl. Nur mit groBer Mühe gelang es mir, solche Teilungsfiguren der 
Embryosackkerne zu finden, wo die Chromosomenzahl leicht zu zählen 
war; an meinen Präparaten waren entweder gar keine passenden Stadien 
oder nur sehr wenig übersichtliche anzutreffen. Es gelang mir jedoch 
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nach sorgfältigem Nachsuchen ein Präparat mit ein-, zwei- und vierker- 
nigen Embryosäcken zu finden, deren Kerne zur Teilung bereit und deren 
Chromosomen, obgleich die Kerne erst spätere Prophase aufwiesen, 
doch leicht zu zählen waren. Die Zählung ergab mit Sicherheit, daß in 
den parthenogenetischen Chondrilla-Arten Embryosäcke mit der diploi- 
den Chromosomenzahl vorhanden sind. Auf der Abb. 83a, b ist ein zwei- 
kerniger Embryosack von Ch. brevirostris dargestellt, wo im oberen Kern 
15 Chromosomen, also die für die betreffende Art diploide Chromo- 
somenzahl, leicht zu zählen ist. Alle 
Chromosomen haben hier wie auch in 
denselben Stadien bei Ch. ambigua, eine 
mehr oder weniger stäbchenförmige, 
etwas gebogene Gestalt, die sich schon 
bedeutend der Form der Chromosomen 
bei der somatischen Teilung nähert. Der 
untere Kern ist weit weniger giinstig 





a b 
Abb. 82. Abb. 83. 


Abb. 82. Aufeinanderfolgende Entwicklungsstufen des Embryosackes bei Ch. brevirostris: 
a zweikerniger Embryosack, b vierkerniger Embryosack, c sechskerniger Embryosack, d acht- 
kerniger Embryosack, e reifer Embryosack. X 900. — Abb. 83. a Zweikerniger Embryosack bei 
Ch. brevirostris mit diploider Chromosomenzahl = 15. X 630. b Oberer Kern aus demselben 
zweikernigen Embryosack stärker vergrößert. 15 Chromosomen deutlich zu sehen. x 1800. 


geschnitten, daher weist er keine volle Chromosomenzahl auf, sondern 
nur einen Teil davon — die übrigen Chromosomen befinden sich in einem 
anderen Schnitte. Auf der Abb. 84 ist der eine von zwei unteren Kernen 
eines vierkernigen Embryosackes von Ch. brevirostris wiedergegeben, in 
dem auch eine diploide Chromosomenzahl 15 leicht zu zählen ist. Die 
übrigen Kerne dieses Embryosackes sind sehr schlecht geschnitten, hier 
sind die Chromosomen nicht zu zählen, darum habe ich nur einen Kern 
gezeichnet. Die Chromosomen sind hier nach ihrer stäbchenfürmigen 
und etwas gebogenen Gestalt denen in den Kernen eines zweikernigen 
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Embryosackes sehr ähnlich (Abb. 83a, b), sie sind aber noch dünner 
und gedehnter. 

Daraus, daB in den Kernen ein-, zwei- und vierkerniger Embryo- 
säcke von parthenogenetischen Chondrilla-Arten sich die diploide Chro- 
mosomenzahl findet, ist leicht zu schlieBen, daB im fertigen Embryo- 
sacke alle Kerne, den Eizellkern nicht ausgeschlossen, den diploiden 
Chromosomensatz führen. 

Fertige Embryosäcke verschiedener parthenogenetischer Chondrilla- 
Arten weichen an Form und Größe (Abb. 85, 86) zwar etwas voneinander 
ab, in großem und ganzen sind sie doch einander und 
solchen von Ch. ambigua sehr ähnlich. Die fertigen Em- 
bryosäcke sind schmal und lang, 
von einem integumentalen Tape- 
tum umgeben, dessen Zellen recht 
frühzeitig degenerieren. Nach der 
Theorie von HABERLANDT wird 
durch frühzeitige Degeneration 
des integumentalen Tapetums die 
Ausbildung von Nekrohormonen 
herbeigeführt, welche die parthe- 








a b Mr 
Abb. 84. Abb, 85. Abb. 86. 


Abb. 84. Der eine der Kerne eines vierkernigen Embryosackes von Ch. brevirostris. Alle 15 Chromo- 

somen gut sichtbar. X 1800. — Abb. 85. a Fertiger achtkerniger Embryosack von Ch. pauciflora. 

X 200. b Endospermbildung im Embryosack von Ch. pauciflora. X 360. — Abb. 86. Fertiger 
Embryosack bei Ch. graminea. X 360. 


nogenetische Eizelle zur Teilung anregen. Es ist jedoch auch bei Ch. ambi- 
gua eine frühzeitige Degeneration der Zellen des intergumentalen Tape- 
tums zu beobachten — sie sterben vor der Befruchtung ab, —- und doch 
ist hier keine Parthenogenesis vorhanden. Und was die Reduktionsteilung 
bei der Makrosporenbildung der parthenogenetischen Chondrilla-Arten 
betrifft, so miissen wir hervorheben, daB, zum Unterschied von der friih- 
zeitigen Zerstörung der Zellen des integumentalen Tapetums um den reifen 
Embryosack, die epidermale Zellschicht des Nuzellus um die Makrosporen- 
mutterzelle sehr lange unbeschädigt bleibt und während aller Teilungs- 
schritte bis zur Makrosporenbildung vorhanden ist; es wird also bei den 
parthenogenetischen Arten wie bei der normal geschlechtlichen Ch. am- 
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bigua die epidermale Zellschicht des Nuzellus erst nach der Ausbildung 
der Makrosporen zerstért. Nach der Theorie von HABERLANDT stirbt der 
Nuzellus bei den normalgeschlechtlichen Compositen spät ab, demzu- 
folge üben seine Nekrohormone keinen Einfluß auf die Reduktionsteilung 
aus; bei den apomiktischen Compositen dagegen stirbt der Nuzellus 
früh ab, somit können seine Nekrohormone auf die Reduktionsteilung 
von Einfluß sein, indem sie deren Verdrängung und ihren Ersatz durch 
die übliche somatische Mitose bewirken. 

An Hand meiner Beobachtungen über die Makrosporenbildung und 
die Embryosackentwicklung der parthenogenetischen Chondrilla-Arten 
muß ich mich dahin aussprechen, daß den Nekrohormonen nicht gerade 
eine große Bedeutung für den Ausfall der Reduktionsteilung in der 
Makrosporenbildung und für die Entwicklungsanregung der unbe- 
fruchteten Eizelle zukommen kann, wie es HABERLANDT glauben möchte. 
Es scheint mir vielmehr, daß bei den parthenogenetischen Chondrilla- 
Arten nicht Nekrohormone, sondern andere, vorderhand unbekannte Ur- 
sachen den Ausfall der Reduktionsteilung bei der Makrosporenbildung 
bewirken und die Teilungen der unverschmolzenen Eizelle stimulieren. 

Der Bau des fertigen Embryosackes ist typisch, es sind also ein Ei- 
apparat aus drei Zellen, zwei Polkerne und drei Antipodenzellen vor- 
handen (Abb. 85a, 86). Alle Zellen des Eiapparats haben die gewöhn- 
liche, für die Mehrheit der Angiospermen charakteristische Form; die 
Synergiden haben Zacken, die bei manchen Arten (Ch. graminea) beson- 
ders gut ausgeprägt sind. Die Antipodenzellen bleiben längere Zeit er- 
halten, sie sind-auch dann noch vorhanden, wenn der Embryo mehrzellig 
und das Endosperm ausgebildet ist. Die Polkerne verschmelzen regel- 
recht miteinander und bilden einen großen sekundären Embryosack- 
kern, wie das auch bei anderen parthenogenetischen Arten, nämlich bei 
Burmannia coelestis, Erigeron annuus, Zephyranthes texana gefunden 
wurden. Zwar ist die Verschmelzung der Polkerne nicht bei allen parthe- 
nogenetischen Arten zu finden: bei Antennaria alpina, Elatostema ses- 
sile und acuminatum, Calycanthus fertilis und Balanophora globosa und 
elongata verschmelzen die Polkerne nicht, und das Endosperm wird aus 
dem oberen Polkern gebildet. Bei Eupatorium verschmelzen die Polkerne 
bald, bald treten sie ohne vorangehende Verschmelzung in Teilung ein. 
Bei einer Art von Chondrilla, nämlich bei Ch. acantholepis, habe ich ein- 
mal beobachten können, daß die Polkerne nicht verschmelzen; dieser 
Fall scheint aber eine Ausnahme von der allgemeinen Regel zu sein. An 
einem Präparate habe ich einen Embryosack gefunden, in dem ein mehr- 
zelliger Embryo zu sehen war, die Polkerne aber unverschmolzen ge- 
blieben waren, obgleich sie sich in der Nähe voneinander befanden ; dabei 
waren beide Synergiden vorhanden, ohne irgendwelche Anzeichen des 
Zerfalles zu tragen. Leider war es mir unmöglich, eine Abbildung dieses 
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Praparates zu geben, da der Embryosack sehr schlecht fixiert war. Bei 
manchen parthenogenetischen Arten, unter anderen auch bei den Chon- 
drilla-Arten, sind nur zwei Polkerne vorhanden, bei anderen Arten ist 
eine Zunahme der Anzahl der Polkerne bis auf drei und mehr, auf 
Kosten einer Verringerung der Anzahl der Synergiden und Antipoden zu 
beobachten. Die Mehrheit der parthenogenetischen Arten, unter ihnen 
die Chondrilla-Arten, haben einen normal differenzierten Eiapparat. 
Doch ist bei manchen parthenogenetischen Arten, z. B. bei Elatostema 
sessile, wo der Embryosack vier- bis fünfkernig ist, der Eiapparat nicht 
selten gar nicht differenziert. Bei Zephyranthes texana sind oft zwei Ei- 
zellen in ein und demselben Eiapparat, oder sogar zwei Eiapparate vor- 
handen. Nach der Meinung mancher Autoren ist die schwächere Diffe- 
renzierung der verschiedenen Elemente des Embryosackes bei partheno- 
genetischen Arten vielleicht als Folge der diploiden Chromosomenzahl 
und als Ausdruck der asexuellen Tendenz dieser Formen zu betrachten. 
Es sei aber wiederholt hervorgehöben, daß, obgleich unter den partheno- 
genetischen Pflanzen solche Arten bestehen, wo die Embryosäcke eine 
mehr oder weniger vorgeschrittene Verringerung der Differenzierung 
ihrer Bestandteile aufweisen, doch die meisten dieser Arten, sowie auch 
die Chondrilla-Arten, einen ganz normalen achtkernigen Embryosack 
und eine ganz deutliche Differenzierung aller Elemente besitzen. 

Da bei diesen Chondrilla-Arten die Eizelle meistens von Anfang an 
diploid ist, findet hier keine Bestäubung und Befruchtung statt, der 
Embryo wird auf diese Weise unmittelbar, d. h. ohne vorangehende Ver- 
schmelzung des Eizellkernes mit dem Kerne des einen der beiden Sper- 
mien, entwickelt. Das Endosperm wird ebenfalls ohne vorangehende 
Verschmelzung des sekundären Embryosackkernes mit einem Sperma- 
kerne entwickelt. Daß bei den parthenogenetischen Chondrilla-Arten 
als Regel keine Befruchtung stattfindet, ist auch daraus ersichtlich, daß 
in der Mikropyle keine Pollenschläuche zu beobachten sind, sowie daraus, 
daß neben dem mehrzelligen Embryo und Endosperm nicht selten auch 
beide Synergiden zugegen sind, ohne Anzeichen einer Degeneration auf- 
zuweisen (Abb. 85b, 87b, 88b). Bei den normalgeschlechtlichen Arten der 
Angiospermen wird eine Synergide unbedingt zerstört, was wahrschein- 
leich darauf zurückzuführen ist, daß sie durch den durch sie eindringen- 
den Pollenschlauch beschädigt wird. Die andere Synergide wird ent- 
weder auch bald zerstört, wenn sie vom eindringenden Pollenschlauch 
berührt wird, oder bleibt mehr oder weniger lange Zeit hindurch er- 
halten. In der Mikropyle normalgeschlechtlicher Pflanzenarten kann 
ohne Schwierigkeit die Anwesenheit eines oder mehrerer Pollenschläuche 
nachgewiesen werden. 

Bei vielen parthenogenetischén Arten wird die Mikropyle zur Zeit des 
Reifens des Embryosackes von einem besonderen Gewebe mit verdickten 
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Zellen ausgefüllt, welches das Eindringen der Pollenschläuche verhindert. 
Bei den parthenogenetischen Chondrilla-Arten habe ich die Ausbildung 
eines solchen Gewebes nicht beobachten kénnen ; doch dringen die Pollen- 
schlauche ja in die Mikropyle nicht ein, demzufolge kénnen die Spermien 
ebenfalls nicht in den Embryosack gelangen und die Eizelle und den se- 
kundären Embryosackkern befruchten. 

Bei den parthenogenetischen Chondrillen wird stets nur ein Embryo 
gebildet, dabei geht er stets aus der Eizelle hervor. Keine Ergänzungs- 
keimlinge aus Sporophytenzellen (aus dem Nuzellus und Integument) 
wie auch aus Gametophytzellen (aus Synerdiden und Antinoden) sind 





b 
Abb. 87. Abb. 88. 
Abb. 87. Embryosäcke von Uh. acantholepis: a achtkerniger Embryosack, b zweizelliger Embryo 
und ungeteilter primärer Endospermkern. X 360. Beide Synergiden vorhanden. — Abb. 88. Spätere 
Entwicklungsstadien der Embryosackentwicklung bei Ch. acantholepis. a Mehrzelliger Endosperm 
und Embryo. X 200. b Mehrzelliger Embryo und ungeteilter primärer Endospermkern. X 360. 
Beide Synergiden vorhanden. 


hier gefunden worden. Es folgt daraus, daB bei den parthenogene- 
tischen Chondrilla-Arten neben der Parthenogenesis keine anderen 
Formen ungeschlechtlicher Fortpflanzung, nämlich keine Apogamie, 
Aposporie und Polyembryonie auftreten. Bei manchen anderen Compo- 
siten aber, wie z. B. bei einigen Hieracium-Arten, ist neben der Partheno- 
genesis auch die Apogamie, Aposporie und Polyembryonie festgestellt 
worden. 

Die Entwicklung des Embryos und Endosperms verläuft ganz nor- 
mal (Abb. 85b, 87b und 88a). Gewöhnlich tritt zunächst die Eizelle in 
Teilungen ein (Abb.87b), oft teilen sich der Eizellkern und der sekun- 
däre Embryosackkern entweder mehr oder weniger gleichzeitig, oder 
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der letztere teilt sich früher, indem er mehrere Kerne und Zellen bildet, 
bevor die Eizelle Teilungen zeigt (Abb. 85b). Der Entwicklungstypus 
des Endosperms scheint hier zellular zu sein. In der Regel wird zur Zeit 
der Entstehung eines mehrzelligen Embryos ein mehrzelliges Endosperm 
gebildet (Abb. 88a), doch sind recht oft Fille zu beobachten, wo unge- 
achtet des mehrzelligen Embryos, der sekundire Embryosackkern unge- 
teilt bleibt (Abb. 88b). Diese Erscheinung kommt nicht nur bei parthe- 
nogenetischen, sondern auch bei normalgeschlechtlichen Arten vor. So 
wurde z. B. das Unterbleiben der Endospermbildung von CHIARUGI 
(1927) bei einem Vertreter der Compositen aus der Gruppe Astereae, 
nämlich bei Melitella pusilla festgestellt, von mir (1930) auch bei einer 
anderen Compositengruppe, bei Cynareen, und zwar bei Cirsium arvense, 
Cnicus Benedictus und Echinops sphaerocephalus. Das Unterbleiben der 
Teilung des sekundären Embryosackkernes scheint bei den normal- 
geschlechtlichen Angiospermen davon abhängig zu sein, daB dieser Kern 
aus einer unbekannten Ursache keine Befruchtung durch einen Sperma- 
kern erfahrt, wahrend der Eizellkern normal befruchtet wird. Das Fehlen 
der Endospermbildung bei den parthenogenetischen Chondrilla-Arten 
dürfte wohl so wie bei den amphimiktischen Pflanzen zu erklären sein, 
da hier die Befruchtung an und fiir sich abwesend ist. Welches die Ur- 
sachen sind, die das Entstehen des Endosperms bei unseren Chondrilla- 
Arten verhindern, muB dahingestellt bleiben. 


Die zytologischen Befunde, auf Grund deren ich die Uberzeugung von 
einer parthenogenetischen Vermehrung einiger Chondrilla-Arten ge: 
wann, wurden auch experimentell durch Kastrationsversuche bestätigt. 
Solche habe ich 1929 an der Kara-Tschokat Versuchsstation an Ch. 
ambigua, Ch. pauciflora und Ch. brevirostris angestellt. Im Jahre 1930 
wurden analoge Versuche in Taschkent und im Moskauer Botanischen 
Garten an Ch. pauciflora, Ch. brevirostris und Ch. acantholepis, sowie in 
Zmiew Charkovschen Bezirks an Ch. juncea und Ch. graminea ausge- 
führt. An Ch. coronifera, Ch. lejosperma, Ch. Kouznezovii und Ch. ornata 
konnte ich keine Versuche vornehmen, da das Material von diesen Arten 
unter Expeditionsbedingungen gesammelt wurde und gerade an Orten, 
wo wir nur wenige Stunden oder nur 2—3 Tage verweilten, was für das 
Reifen der kastrierten Kürbchen nicht ausreichend gewesen ware. 

Die Kastration habe ich auf zwei Weisen durchgefiihrt. Zunächst 
habe ich mit Hilfe einer dünnen, scharfen Schere den oberen Köpfchen- 
teil entfernt, dabei schnitt ich recht große, aber noch nicht aufblühende 
Köpfchen; zweitens habe ich mit Hilfe einer dünnen Pinzette Staub- 
blätter und Narben weggenommen, wobei diese Operation morgens früh 
und an sich erst entfaltenden Blüten vorgenommen wurde, ehe die Nar- 
ben aus der Antherenröhre hinaustreten. Beide Kastrationsmethoden 
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wurden von den Pflanzen nur schwer ertragen, ein Teil der Blüten- 
képfchen ging dabei immer zugrunde. Einen besonders groBen Prozent- 
satz absterbender Képfchen gab das erstere Verfahren, was wohl seine 
Grobheit beweist; hier hielten nur 10—15% aller kastrierten Köpfchen 
aus, während im zweiten Falle 60—70% am Leben blieben. Der Unvoll- 
kommenheit beider Kastrationsverfahren ungeachtet, ergaben beide 
Verfahren doch ähnliche Resultate. Es erwies sich, daß bei Ch. ambigua 
nach der Kastration nie Samen gebildet werden, alle kastrierten Köpfehen 
vertrocknen sehr bald. Bei Ch. pauciflora, Ch. brevirostris, Ch. acantho- 
lepis, Ch. juncea und Ch. graminea dagegen werden, wenn die kastrierten 
Köpfchen unter dem Einfluß der schweren Operation nicht absterben, 
nach der Kastration ganz normale keimfähige Samen erzeugt. 

Der Samenertrag der Chondrilla-Arten scheint in natürlichen Ver- 
hältnissen, d. h. ohne Kastration im Zusammenhang mit der Jahreszeit 
und dem Einfluß der Außenbedingungen stark zu schwanken. In den 
günstigsten Fällen bilden die parthenogenetischen Arten bis zu 80— 95% 
normale Samen nach meinen Befunden. Einen 100%igen Samenertrag 
habe ich hier nie beobachten können, was leicht verständlich erscheint, 
wenn wir die Anomalien der Reduktionsteilung in der Makrosporenbil- 
dung in Betracht ziehen. Diese Anomalien führen zu einer teilweisen 
Sterilität der Embryosäcke, ebenso wie die Anomalien der Reduktions- 
teilung in der Pollenbildung die Sterilität des Pollens bedingen. In ge- 
wöhnlichen Verhältnissen, ohne Kastration nähert sich die Samenent- 
wicklung bei der normalgeschlechtlichen Ch. ambigua in den günstigsten 
Fällen 100%, was auch verständlich ist, da hier die Makrosporenbildung 
und Embryosackentwicklung ganz normal verlaufen. 

Bei den parthenogenetischen Chondrilla-Arten steht der Prozentsatz 
der Samenentwicklung nach der Kastration in einigen Fällen dem unter 
natürlichen Verhältnissen nahe, in anderen wieder weicht er mehr oder 
weniger stark davon ab. Die Verschiedenheit im Prozentsatze der 
Samenentwicklung bei kastrierten und unkastrierten Köpfchen scheint 
darauf hinzuweisen, daß manche parthenogenetischen Chondrilla-Arten 
ihre Fähigkeit, Samen nach Befruchtung zu entwickeln, noch nicht voll- 
kommen eingebüßt haben, so daß diese Arten nicht als obligat partheno- 
genetisch anzusehen sind. Es sei in einer Tabelle die Berechnung des 
Prozentgehaltes der Samenentwicklung bei verschiedenen kastrierten 
und unkastrierten Chondrilla-Arten angeführt (s. umstehende Tabelle). 

Die angegebenen Zahlenwerte sind wohl nicht ausreichend, ich sollte 
hierzu ein reicheres Material verwenden, dazu gehört aber ein größerer 
Zeitaufwand, als mir zur Verfügung stand. 

Bei der Betrachtung der Tabelle fällt die Tatsache in die Augen, daß 
die Kastration von Ch. brevirostris widersprechende Befunde ergibt: 
Ch. brevirostris zeigt im Botanischen Garten zu Taschkent in kastrierten 
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Ch. pauciflora 
(Taschkent. Bot. G., 
VI. 1930) 45 | 277 173 | 62,40) 45 | 281 258 | 91,81 
Ch. brevirostris 
(Taschkent, Bot. G., 
VI. 1930) 16 115 50 | 43,48] 47 355 299 | 84,23 
Ch. brevirostris 
(Moskau, Bot. G., 
IX, 1930) 41 | 326 | 293 | 89,87] 60 | 483 | 433 | 89,64 
Ch. acantholepis 
(Taschkent, Bot. G., 
VI. 1930) 42 | 429 | 355 | 82,28; 70 734 682 | 92,91 
Ch. juncea 
(Zmiev, VIII. 1930) 30 | 329 | 255 | 77,50] 50 | 546 | 426 | 78,02 
Ch. graminea 
(Zmiev, VIII. 1930) 43 | 467 313 | 67,02; 70 760 712 | 93,67 
Ch. ambigua 
(Taschkent, Bot. G., 
VI. 1930) 100 506 — — 100 500 490 | 98,00 


























Köpfchen 43,48% Samenentwicklung, was von der in unkastrierten 
Köpfchen, wo sie sich auf 84,23%, beläuft, bedeutend abweicht; bei Ch. 
brevirostris aus dem Botanischen Garten Moskau ist der Prozentsatz der 
Samenentwicklung in kastrierten und unkastrierten Köpfchen fast gleich. 
Dabei ist aber der Prozentsatz der Samenentwicklung in kastrierten 
Köpfchen der Moskauer Exemplare gegenüber dem in Taschkent bedeu- 
tend höher und beträgt 89,87%. Vielleicht weisen diese Angaben darauf 
hin, daß Ch. brevirostris ihre Fähigkeit zur normalen sexuellen Ver- 
mehrung nicht vollständig verloren hat, so daß zu verschiedenen Zeiten 
und in verschiedenen Bedingungen bald der eine, bald der andere Fort- 
pflanzungstypus vorherrschen kann. Dagegen scheinen Ch. juncea und 
Ch. acantholepis sich stets nur parthenogenetisch zu vermehren. 

Als mir im Laufe meiner Untersuchungen bei manchen Arten der 
Gattung Chondrilla ihre Befähigung zur Parthenogenesis entgegentrat, 
wurde meine Aufmerksamkeit natürlich auch auf die Frage nach der Ur- 
sache der Parthenogenesis in dieser Gattung gelenkt. Leider blieb diese 
Frage für mich bis auf weiteres unentscheidbar. Mit der Ansicht einiger 
Forscher, daß unter den die Parthenogenesis auslösenden Faktoren wahr- 
scheinlich der Hybridisation eine bedeutende Rolle zukomme, bin ich 
ganz einverstanden; doch liegen mir vorderhand keine sicheren Beweise 
vor, um ohne Zögerung behaupten zu können, daß auch bei der Aus- 
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bildung parthenogenetischer Chondrilla-Arten gerade die Hybridisation 
von maßgebendem Einfluß wäre, obgleich ich das für sehr wahrscheinlich 
halte. Sofern die Frage nach der hybriden Herkunft dieser Arten aufge- 
worfen wird, sind wir damit gleich bei der Frage nach den ursprünglichen 
elterlichen Formen angelangt, von welchen die parthenogenetischen 
Hybriden abstammen. Die Annahme, es solten die parthenogenetischen 
Chondrilla-Arten vor langen Zeiten, vielleicht noch im Tertiär, durch 
Kreuzung entstanden sein, so daß ihre Vorfahren sehr lange schon aus- 
gestorben wären, scheint mir ganz hypothetisch zu sein. Die Vorfahren 
der parthenogenetischen Chondrilla-Arten unter den rezenten normal- 
gesechlechtlichen Formen suchen zu wollen, ist recht schwierig; es zählt 
ja die Gattung Chondrilla schon mehr als 30 Arten, und sie ist syste- 
matisch recht verwickelt. Zukünftig, wenn der Gattung Chondrilla noch 
eingehendere und tiefgreifendere systematische und zyto-embryologische 
Untersuchungen zuteil geworden sein werden und dabei auch Kreuzungs- 
versuche an normalgeschlechtlichen Chondrilla-Arten angestellt werden 
(ich bin ja überzeugt, daß außer Ch.ambigua noch andere Arten normal- 
geschlechtlich sind), kann vielleicht eine ganze Reihe von solchen Fragen 
gelöst werden: 

Zum Schluß gestatte ich mir die hier erbrachten Angaben kurz zu- 
sammenzufassen : 

1. Die Gattung Chondrilla schließt sowohl normalgeschlechtliche 
Arten (Ch. ambigua) als auch parthenogenetische ein (Ch. pauciflora, 
Ch. brevirostris, Ch. acantholepis, Ch. juncea und Ch. graminea, vielleicht 
auch Ch. lejosperma, Ch. coronifera und Ch. Kouznezovit). 

2. Bei Ch. ambigua verlaufen die Pollenbildung, die Spermiogenese, 
die Makrosporenbildung und die Embryoentwicklung ganz normal, dem- 
zufolge ist der Pollen vollständig fertil, und die Embryosäcke sind ganz 
normal. Die männlichen sowie die weiblichen Gameten haben die redu- 
zierte Chromosomenzahl 5. Der Embryo wird nach der Befruchtung 
der Eizelle durch den Spermakern, also als Resultat der Verschmelzung 
zweier haploider Gameten gebildet. 

3. Bei den parthenogenetischen Chondrilla-Arten verlauft die Pollen- 
bildung anormal, infolgedessen ist der Pollen bis zu 90% steril. Das Ab- 
sterben des Pollens ist auf verschiedenen Entwicklungsstufen zu beob- 
achten. Die Makrosporenbildung geht ebenfalls anormal vor sich; die 
Reduktionsteilung wird in den meisten Fallen durch eine einfache 
somatische ersetzt, und der Embryosack bekommt gewöhnlich die 
diploide Chromosomenzahl. In solchen Embryosäcken entstehen der 
Embryo und das Endosperm ohne Befruchtung, d. h. ohne Verschmel- 
zung zweier haploider Gameten. Die Parthenogenesis der Chondrilla- 
Arten ist dem somatischen Taraxacum-Typus zuzuzählen, doch scheint 
auch der Alchemilla-Typus vorzukommen. 

Planta Bd. 19. 6b 
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4. Die zyto-embryologischen Befunde iiber die Gattung Chondrilla 
wurden auch durch die Kastrationsversuche bestätigt. Nach der Kastra- 
tion wurde bei Ch. ambigua keine Samenentwicklung gefunden, alle 
kastrierten Köpfchen vertrockneten; bei den parthenogenetischen 
Chondrilla-Arten wurden nach der Kastration ganz normale und keim- 
fähige Samen gebildet. Es war indessen der Prozentsatz der Samenent- 
wicklung nach der Kastration oft niedriger als unter normalen Be- 
dingungen. Dieser Umstand scheint darauf hinzuweisen, daß manche 
parthenogenetischen Chondrilla-Arten (z. B. Ch. brevirostris) nicht aus- 
schließlich parthenogenetisch sind, also ihre Fähigkeit zur normalen 
Fortpflanzung nicht ganz eingebüßt haben. 

5. Die Ursache der Parthenogenesis in der Gattung Chondrilla bleibt 
unaufgeklärt, doch scheint die Entstehung auf dem Wege der Hybridi- 
sation nicht ausgeschlossen. 
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DIE BEZIEHUNGEN ZWISCHEN SKORBUT-VITAMINGEHALT 
UND OBERFLACHENAKTIVITAT BEI VERSCHIEDENEN 
ENTWICKLUNGSSTADIEN VON ERBSEN UND WEIZEN. 

Von 
F. V. v. HAHN 
(Hamburg). 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. November 1932.) 


Gemeinsam mit G. Bosıan haben wir in dieser Zeitschrift über kolloid- 
biologische Untersuchungen berichtet, deren Ergebnis dahin zusammen- 
gefaßt werden kann, daß die Oberflächenaktivität von Preßsäften aus 
Weizen- und Erbsenpflanzen bei verschiedenen Entwicklungsstadien 
stark variiert. Während der Preßsaft aus ruhendem Korn eine geringe 
Oberflächenaktivität aufwies, stieg diese in den ersten Tagen der Ent- 
wicklung steil an und erreichte bei verhältnismäßig jungen Pflanzen ein 
Maximum. Dieses trat bei Weizen dann ein, wenn das erste Blatt die 
Coleoptile durchbrochen hatte und diese um 1—2 cm überragte; bei Erb- 
sen wurde das Maximum an Pflanzen beobachtet, an denen sich das erste 
Blatt zu entfalten beginnt. Nach diesen Stadien sinkt die Oberflächen- 
aktivität bei weiterer Entwicklung der Pflanze wieder ab und erreicht 
einen Endwert, der etwa in der Größenordnung des Anfangswertes liegt. 
Bei Erbsen wird der Endwert dann erreicht, wenn die Pflanze etwa neun 
Ranken entwickelt hat. Bei Weizen fällt die Oberflächenaktivität zu- 
nächst nur bis zu einem gewissen Werte ab, der wesentlich höher als der 
Anfangswert liegt. Dieser Punkt wird erreicht, wenn die Pflanze 30 cm 
hoch ist. Diese Oberflächenaktivität bleibt bei der ganzen weiteren Ent- 
wicklung der Pflanze konstant bestehen, bis zum Beginn der Reife des 
Kornes. Dann beginnt ein neuer Abfall, und kurz vor Vollendung der 
Reife wird der Anfangswert der Oberflächenaktivität erreicht. 

In dieser ersten Veröffentlichung wiesen wir bereits darauf hin, daß 
die Messung der Oberflächenaktivität deshalb eine besondere Bedeutung 
erlangt hatte, weil wir zeigen konnten, daß der Skorbut-Vitamingehalt 
und die Oberflächenaktivität weitgehend parallel verlaufen. Es war nun 
von Interesse zu untersuchen, ob tatsächlich die verschiedenen Entwick- 
lungsstadien der Pflanze, bei denen wir in der früheren Veröffentlichung 
verschiedene Oberflächenaktivitäten festgestellt hatten, auch einen die- 
sen entsprechenden Vitamingehalt aufweisen würden. Diese Unter- 
suchungen wurden in den letzten zwei Jahren durchgeführt und hatten 
das folgende Ergebnis. 
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Die Methodik der Herstellung der Preßsäfte und der Oberflächen- 
aktivitätsbestimmung ist die gleiche, wie in der früheren Veröffentlichung 
dargelegt. Über die Methodik des Tierversuches wurde in der Z. Unters. 
Lebensmitt. 59 (1930) berichtet, so daß sich eine nähere Erörterung an 
dieser Stelle erübrigt !. 

Die Abb. 1 zeigt links die Kurve der Oberflächenaktivität in den ver- 
schiedenen Entwicklungsstadien der Erbsenpflanze. Diese Figur ent- 
spricht Abb. 3 unserer früheren Publikation, aus welcher die Bedeutung 
der zahlenmäßig angegebenen Entwicklungsstadien ersehen werden kann. 
Preßsäfte von Pflanzen des Stadiums A, B und C wurden nun in Mengen 
von 5cem = 2,5g frischer Pflanze als tägliche Dosis an C-vitaminfrei 
ernährte Meerschweinchen verfüttert, die als Grunddiät Heu, Hafer und 
Wasser ad libitum erhielten. Die durchschnittliche Gewichtsentwicklung 














Gewichtsverlauf der Meerschweinchen 


Abb. 1. 


der drei Tierserien ist im rechten Schaubild der Abb. 1 wiedergegeben. 
Die einzelnen Kurven geben die prozentuale Gewichtsentwicklung der 
Tiere an, bezogen auf das Gewicht desjenigen Versuchstages, an dem die 
Tiere der negativen Kontrolle, die zum vitaminfreien Grundfutter keinen 
Zusatz erhalten hatten, abzufallen beginnen. Aus der Abbildung ersieht 
man, daß die Tiere, die den Preßsaft C erhalten hatten, also von Erbsen- 
pflanzen mit neun Ranken, kurze Zeit nach den negativen Kontrollen an 
Gewicht zu verlieren beginnen. Während die negativen Kontrollen 
durchschnittlich am 28. Versuchstag starben, ging das erste Tier dieser 
Serie am 38. Versuchstag zugrunde. — Die Kurve für die A-Serie zeigt 
ebenfalls nur einen kurzen Anstieg und dann einen allmählichen Abfall. 
Das erste Tier dieser Serie starb am 69. Versuchstag. Diese Meerschwein- 
chen hatten den Preßsaft aus eben gekeimten Erbsen erhalten. — Im 
Gegensatz zu den erwähnten Serien nehmen die Tiere der B-Serie, die 


14 Eine ausführliche Beschreibung der Untersuchungen, über deren Ergebnis 
hier kurz berichtet wird, wird an anderer Stelle veröffentlicht werden. 
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PreBsäfte aus Erbsenpflanzen, an denen sich das erste Blatt zu entfalten 
beginnt, erhalten hatten, einigermaBen befriedigend zu. Allerdings zeigen 
sie nicht eine so starke Zunahme des Körpergewichts wie die Tiere der 
positiven Kontrolle, die 1 cem Zitronensaft als sicheres Antiscorbuticum 
erhalten hatten. Es liegt dies an der geringen verabfolgten Menge, die 
deshalb gewählt wurde, weil bei nicht ganz genügender Vitaminmenge 
etwaige Unterschiede am deutlichsten zur Beobachtung kommen. 

Bei der Sektion waren die Tiere der A-Serie mittel- bis schwer skorbut- 
krank, die Meerschweinchen der B-Serie hatten ganz leichten Skorbut 
und die der C-Serie starken Skorbut. 

Die Versuche an Weizen wurden in zwei aufeinanderfolgenden Som- 
mern unternommen. Abb. 2 zeigt die der Abb. 1 entsprechenden Werte 
für Versuche an Weizen aus dem Jahre 1931. Die A-Serie der Tiere erhielt 
7 cem eines 1:1 verdünnten Preßsaftes aus eben gekeimten Weizen. Die 
Tiere gingen ebenso schnell zugrunde wie die negativen Kontrollen. Die 
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B-Serie erhielt die gleiche Menge gleich hergestellten Preßsaftes aus 
jungen Weizenpflanzen, bei denen das erste Blatt die Coleoptile um 2 cm 
überragt ; die Meerschweinchen dieser Serie nahmen genau so zu wie die 
Tiere der positiven Kontrolle. — Die C-Serie erhielt den Preßsaft aus 
30 cm hohen Weizenpflanzen. Auch bei dieser war die Zunahme genau 
so wie bei der positiven Kontrolle. 

Bei der Sektion erwiesen sich die Tiere der A-Serie als schwer skorbut- 
krank, diejenigen der B- und C-Serie als gesund. 

Da aus obigem Versuch folgt, daß zwischen dem Stadium B und C 
kein experimentell wahrnehmbarer Unterschied in der Vitaminwirkung 
besteht, was darauf zurückzuführen ist, daß beide Preßsäfte eine Ober- 
flächenspannung unter einem bestimmten Schwellenwert haben, wurde 
die Untersuchung 1932 wiederholt; hierbei wurde als dritte Konzentra- 
tion aber nicht der Preßsaft C verfüttert, sondern als Preßsaft D ein 
solcher, der aus Pflanzen mit fast reifem Samen hergestellt wurde. Dieser 
Preßsaft hatte die gleiche Oberflächenaktivität wie Preßsaft A. 
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Abb. 3 gibt die Ergebnisse wieder. Das Maximum der Oberflächen- 
aktivitätskurve und somit die Oberflächenaktivität des Stadiums B liegt 
etwas niedriger als in den Versuchen von 1931 (Abb. 2), obwohl die gleiche 
Weizensorte (Original v. RÜMKERs frühreifem Dickkopf-Sommerweizen) 
gewählt worden war. Demzufolge liegt auch die Gewichtskurve für die 
Serie B etwas tiefer, obgleich in diesem Jahre die tägliche Dosis 8 cem 
Preßsaft statt 7 ccm im Jahre 1931 betrug. Die Kurven für die Serie A 
und D unterscheiden sich kaum von derjenigen der negativen Kontrolle. 

Bei der Sektion ergab sich, daß alle Tiere der Serien A und D durch- 
weg einen mittelschweren bis schweren Skorbut aufwiesen, sich also kaum 
von demjenigen der negativen Kontrolle unterschieden. Die Tiere der 
B-Serie hatten einen ausgesprochen leichten Skorbut. Zur Kennzeich- 
nung der enormen Unterschiede in der Schwere der Erkrankung sei an- 
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Ober flächeraktintit der Prebsafte 


gegeben, daß diese Tiere lediglich kleine isolierte Hämatome an den Prä- 
dilektionsstellen für Blutungen (Knie-, Ellbogen- und Handgelenk, 
Knorpel-Knochengrenze der Rippen, Schulterblätter) aufwiesen, wäh- 
rend die schwerkranken Tiere der A- und D-Serien große zusammen- 
hängende Blutungen, sowohl subkutan als intramuskulär aufwiesen, die 
teilweise die ganzen Extremitäten bedeckten und durchzogen; die ge- 
samte Intercostalmuskulatur ist von Blutungen durchsetzt, auch in den 
inneren Organen wie Nebennieren, Milz, Darmwand, Blasenschleimhaut 
usw. finden sich zahlreiche Hämatome. 

Es ergibt sich also, daß die Preßsäfte von Entwicklungsstadien der 
Pflanzen, die eine hohe Oberflächenaktivität zeigen, bei Verabfolgung 
geeigneter Mengen skorbutvitaminfrei ernährte Meerschweinchen vor 
Skorbut schützen können, während die gleiche tägliche Dosis von Preß- 
säften aus solchen früheren oder späteren Entwicklungsstadien, die eine 
niedrige Oberflächenaktivität zeigen, den experimentellen Skorbut der 
Meerschweinchen in keiner Weise beeinflussen. Somit ist der in der frühe- 
ren Veröffentlichung vermutete Zusammenhang von Oberflächenaktivi- 
tät und Skorbutvitamingehalt an Weizen- und Erbsenpflanzen erwiesen. 








UBER DIE NATUR DER EXTRACHROMOSOMEN 
BEI ZEA MAYS L. 
Von 


Z. A. KozHucHow 
(Kiew). 


Mit 24 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. November 1932.) 


Neben einer strengen Beständigkeit der Chromosomenzahl bei Pflan- 
zen und Tieren kommen, freilich sehr selten, Falle von individueller Ab- 
weichung von der Chromosomenzahl, die der betreffenden Art eigentiim- 
lich ist, vor. 

Eins der wenigen Objekte karyologischer Untersuchungen, die die er- 
wahnten Abweichungen zeigen, ist Zea Mays L. Sein erster Erforscher 
KuwapA!? hat schon solche Abweichung bei der zuckerhaltigen Varie- 
tät des Maises festgestellt. Nach ihm fand auch Fisk eine gleiche Ab- 
weichung bei der von KuwabDa zuvor untersuchten Zuckermaissorte 
Black Mexican. Die Untersuchungen LoNGLEys ergaben Individuen mit 
abweichender Chromosomenzahlen wie in den Sorten des zucker-, so auch 
des stärkehaltigen Maises. Von den Zuckermaissorten wurde unter 
anderem auch der Golden Bantam geprüft. RANDOLPH untersuchte 19 
Sorten und 24 genetische Kulturen. Von den Handelssorten hat er Zahn- 
mais, Hartmais, Zuckermais und Platzmais geprüft. Außer bei den gene- 
tischen Kulturen fand er Abweichungen bei den Hartmaissorten Hall’s 
Golden Nugget und New York State Flint und bei den Süßmaissorten 
Golden Bantam und Black Mexican. 

Wenn man die Abweichungen selbst prüft, so sind sie in der Regel 
nicht groß. Die am meisten beobachteten Abweichungen waren 2 n = 21, 
22 und 23, anstatt 2 n = 20, von der für den Mais typischen Zahl. Und 
in Ausnahmefällen (Black Mexican und die genetischen Kulturen, Ran- 
DOLPH) erreichen diese Abweichungen 2 n = 28 für Black Mexican und 
2n = 26 für die genetischen Kulturen, durch die ganze Reihe von 20 
bis 26 und 28. 

Es gibt noch eine anderweitige Abweichung in der Chromosomenzahl 
— das ist der von RANDOLPH u. McCLinTock entdeckte Triploid und die 





1 Nach TiscHLER, RANDOLPH und anderen. Bedauerlicherweise standen dem 
Verfasser die Untersuchungen Kuwapas nicht zur Verfügung. 
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Nachkommen dieses Triploids — die Trisomien — von der Kreuzung mit 
einem normalen Diploid. 

In dem einen wie im anderen Falle werden die überzähligen Chromo- 
somen als Extrachromosomen bezeichnet, obgleich sie einander in ihrem 
Wesen gar nicht gleichen und es anscheinend richtiger ware, nicht ein und 
denselben Ausdruck in beiden Fällen zu gebrauchen. 

Besteht im Falle eines Triploids und seiner Nachkommen kein Zweifel, 
daß die überzähligen Chromosomen Chromosomenindividuen vorstellen, 
so kann man dieses keineswegs von den Extrachromosomen der anderen 
Fälle behaupten. 

Kuwapa hat versucht, die Frage über die Natur dieser Extrachromo- 
somen zu lösen, indem er die Hypothese der Segmentierung der Grund- 
satzchromosomen aufstellte. Seine Methode (das Ausmessen der Chromo- 
somenlänge auf den Abbildungen) war aber so ungenau, daß man keines- 
falls ein sicheres Urteil darauf gründen kann. Des ferneren werden wir 
sehen, inwiefern dies richtig ist. Doch wenn Kuwapas Vermutung richtig 
sein sollte, so sind die von ihm entdeekten Extrachromosomen und die 
Chromosomen des Normalsatzes nicht gleichwertig. 

Fisk und LONGLEY untersuchten die Form und Größe der Extra- 
chromosomen in der Diakinese. Wenn auch die Wahl dieses Stadiums 
für die Erforschung der Chromosomenformen nicht gerade glücklich zu 
nennen ist, so kann man doch die Größe mit genügender Sicherheit be- 
urteilen. Auch LONGLEY sagt, daß die Extrachromosomen in Form und 
Größe mit den kleinsten Chromosomen des Normalsatzes übereinstim- 
men. Die Frage nach der Natur der Extrachromosomen läßt LoNGLEY 
im wesentlichen unerörtert, er spricht nur die Vermutung aus, daß die 
genetische Analyse die Möglichkeit ergeben wird, zu bestimmen, ob die 
Extrachromosomen neue Körper oder eine einfache Verdoppelung von 
Chromosomen des Normalsatzes darstellen. 

RANDOLPH zieht auf Grund der Prüfung der Chromosomen in der 
Diakinese und in den somatischen Zellen (in dem Meristem der Wurzel) 
dieselbe Schlußfolgerung wie LONGLEY, und zwar die, daß bei den Extra- 
chromosompflanzen die ergänzenden Elemente ungefähr von derselben 
Größe waren, wie die allerkürzesten Glieder des typischen Satzes. Er hält 
aber, da er das Argument Kuwapas für die Segmentierung der Mais- 
chromosomen nicht als beweisend betrachtet, weitere Forschungen zur 
Klärung des Grundwesens der Extrachromosomen des Maises für er- 
forderlich. 

Verfasser vorliegender Untersuchung hält es auch nicht für möglich, 
die Hypothese von der Segmentierung der Chromosomen durch Aus- 
messen der Gesamtlänge der Chromosomen des Normalsatzes und des 
abweichenden Satzes auf den Abbildungen zu gründen, da die Chromo- 
somen in den meisten Fällen nicht in einer Fläche liegen und deshalb 
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nicht die wirkliche Lange der Chromosomen, sondern lediglich ihre Pro- 
jektion aufgezeichnet wird. Ferner, wie sorgfältig die Zeichnung auch 
ausgeführt ist, kann sie doch niemals so genau sein, um die richtigen mit 
ihrer wirklichen Größe übereinstimmenden Chromosomenmasse auf den 
Abbildungen anzugeben. Die Messungen weisen noch manchen Fehler 
auf. Doch was die Hauptsache ist, es besteht eine Differenz in der Chromo- 
somengröße der verschiedenen Zellen eines Individuums und verschie- 
dener Individuen; sie beruht auf dem Unterschied der Zellen- und Kern- 
größe und der Einwirkung verschiedener äußerer und innerer Verhält- 
nisse. Und wenn auch der absolute Wert dieser Fehler sehr klein ist, so 
ist doch ihr relativer Wert ungeheuer groß, wie es aus weiterem zu er- 
sehen ist. 

Deshalb hat der Verfasser, der sich die Aufgabe stellte, nach Möglich- 
keit die Frage über die Natur der Extrachromosomen des Maises zu lösen, 
sich ausschließlich auf morphologische Differenzen zwischen den Extra- 
chromosomen und den Chromosomen des Normalsatzes im Soma gestützt. 
Zu diesem Zwecke mußten solche Fixiermethoden angewandt werden, 
die es ermöglichten, die Gestaltung der Maischromosomen klarzustellen. 
Obwohl darüber schon Mc CLinTock für die späte Prophase des Pollen- 
kerns Angaben gemacht hat, so ist doch die von ihr gebrauchte Methode 
bei der Untersuchung des somatischen Satzes der abweichenden Indi- 
viduen noch nicht angewandt worden, und außerdem ist die Fixage selbst 
(Alkoholessigsäure) so grob, daß schwerlich die erwünschten Ergebnisse 
bei der Fixierung des somatischen Gewebes zu erwarten sind. Unsere 
Vorstellung von der Individualität der Chromosomen aber ist historisch 
durch die morphologischen Eigenheiten der somatischen Chromosomen 
entstanden. Deshalb hat der Verfasser es für notwendig gehalten, die 
Morphologie der Maischromosomen im Meristem der Wurzelspitze zu er- 
forschen. 


Material und Methode. 


Der Untersuchung wurden nur acht Maissorten unterzogen. Eine Auswahl 
des Materials wurde deshalb nicht getroffen, weil die karyologische Untersuchung 
dieser Sorten dem Verfasser übertragen war, als ein Teil der Komplexprüfung 
dieser Sorten. 

Diese Sorten sind die folgenden: 


1. Rice Pop corn — Chicago, 

2. Minnesota 23 — Minnesota, 

3. Sterling White Dent — Minnesota, 
4. Dakota White Flint — N. Dakota. 


Die Samen dieser Sorten waren uns vom Maisinstitut (Dnjepropetrowsk) zu- 
gegangen und sind Importmaterial aus den Vereinigten Staaten. In Amerika 
sind sie bei den Samenfirmen der obengenannten Orte angekauft worden. Wir 
haben keine andere Kunde über dieses Material, deshalb müssen diese Sorten 
den Kommerzsorten zugerechnet werden. 
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Die anderen vier Sorten waren folgende: 

1. Golden Bantam, 

2. Golden Beauty, 


3. Ivory King, 
4. White Pearl. 


Die Samen dieser Sorten erhielten wir vom Agrokombinat Stalin (Nord- 
Kaukasus). Beziiglich dieses Materials sind auch nicht einmal solche Nachrichten 
vorhanden, wie über das erstere. Deshalb muB man auch dieses Material zu den 
Kommerzsorten zählen. 

So sehen wir, daB sich unter diesem Material keine einzige Sorte befindet, die 
nachweislich durch eine Reihe von Jahren bei Isolation durch Selbstbestaubung 


gezüchtet wurde. 
Die Maisvarietäten sind durch folgende Sortenzahl vertreten: 
1. Stärkehaltige . . . . . 1 Sorte 
2. Zahnmais. . . . . .. 3 Sorten 
3. Steinmais. . . . . . . 1 Sorte 
4. Pfaffmeis. . . . . . . 2 Sorten 
5. Zuckermais . . . . . . 1 Sorte 


Wie oben erwähnt, wurde das Meristem der Wurzelspitze der Untersuchung 
unterworfen. Die Samen wurden, um Wurzeln zu erhalten, im Sande zum Keimen 
gebracht. Es wurden die ersten Wurzeln eines jeden Kornes fixiert, so daB die 
Zahl der geprüften Wurzeln der betreffenden Sorte der Zahl der der Prüfung 
unterzogenen entspricht. 

Zum Fixieren wurden zwei Mischungen angewandt: die Mischung von Na- 
WASCHIN (10 Teile 1% ige Chromsäure, 4 Teile 40% iges käufliches Formalin, 1 Teil 
Eisessigsäure) und die Mischung von Lewrrsky (1 Teil 1%ige Chromsäure und 
1 Teil 10%iges käufliches Formalin). Als Grundfixage diente die Fixage von 
Lewrrsky, die Mischung von NawascuIn wurde nur zu Vergleichszwecken ge- 
braucht. Das Material wurde nach gebräuchlicher Weise in Paraffin überführt, 
in der Dicke von 12 x zerschnitten und mit Gentianaviolett nach der NEWTON- 
Methode gefärbt, da bei der Färbung mit Gentianaviolett nur die Chromosomen, 
nicht die Chondriosomen sich färben. Da aber das rasche Färben nach NEWTON 
verhältnismäßig schwach gefärbte Chromosomen ergibt, so mußte die Frist des 
Verbleibens in der Farbe bis zu 30 Minuten oder 1 Stunde verlängert werden. 
Etwas länger mußten sie daher auch im Jod gehalten werden, aber die Differen- 
zierung ging ebensogut und die Chromosomen behielten dabei die Farbe besser 
und färbten sich dunkler. 

Von den Sorten der gegenwärtigen Untersuchung sind folgende schon früher 
karyologisch geprüft worden: 


1. Golden Bantam durch Fısk, LONGLEY, RANDOLPH; 
2. Rice Pop corn durch RANDOLPH; 
3. Minnesota 23 durch Kosnucnow. 


Abweichungen von der normalen Chromosomenzahl wurden nur bei Golden 
Bantam von RAnDoLPH und LoneLey gefunden. Bei den Varietäten wurden 
jedoch im allgemeinen bis jetzt keine Abweichungen beim Zahnmais und beim 
Pfaffmais entdeckt. . 

Infolge der beschränkten Menge von Samen, die dem Verfasser zur Verfügung 
stand, war die Anzahl der geprüften Individuen jeder Sorte nicht groB — nur 
10 Individuen, und in zwei Fallen sogar weniger — 8 und 9 (siehe Tabelle 1). 
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Tabelle 1. Die Zahl deruntersuchten Pflanzenundihresomatische 























Chromosomenzahl. 
per 2n= 

Nr. Benennung der Sorte und Varietät a 
Pflanzen 20 21 22 23 
1 | Ivory King (stärkehaltiger Mais) . 10 9 — 1 — 
2 | Sterling (Zahnmais). . . . . . . 10 7 2 1 — 
3 | Minnesota 23 (Zahnmais) . . . . 10 9 1 — — 
4 | Golden Beauty (Zahnmais). . . . 9 9 _ — “= 
5 | Rice Pop Corn (berstender Mais) . 10 4 3 2 
6 | White Pearl (berstender Mais) . . 8 8 — u - 
7 | White Dakota (Steinmais) . . . . 10 10 _ - = 
8 | Golden Bantam (Zuckermais) . . 10 7 — 3 — 
Insgesamt: 77 63 6 6 2 











Somatische Chromosomenzahl. 

Es war nach den Untersuchungen von LoNGLEY und RANDOLPH zu 
erwarten, daB von den geprüften Sorten Abweichungen in der Chromo- 
somenzahl nur bei Golden Bantam zu finden wären. Die Ergebnisse der 
Untersuchung übertrafen jedoch alle Erwartungen. Von den acht unter- 
suchten Sorten zeigten nur drei Sorten: Golden Beauty, White Dakota 
und White Pearl keine Abweichungen von der Grundzahl der Chromo- 
somen für Mais 2 n = 20. Die übrigen fünf Sorten (siehe Tabelle 1) zeig- 
ten Abweichungen. Davon ist fiir Sorten von zwei Varietaten — Zahn- 
mais und Pfaffmais — bisher noch überhaupt keine Abweichung fest- 
gestellt worden. Von Interesse ist, daß Rice Pop Corn, welches bei der 
Untersuchung von RANDOLPH keine Abweichung ergab, bei der Prüfung 
des Verfassers jedoch die größten Abweichungen sowohl in Bezug auf die 
Zahl der Individuen, als auch der Chromosomenzahl zeigte. 

Wie aus Tabelle 1 zu ersehen ist, ergab die stärkehaltige Sorte Ivory 
King eine Abweichung nur in einem Falle von 10 (10%). Dieses Extra- 
chromosomenindividuum hat 2n = 22. 

Der Zahnmais Sterling White Dent zeigte Abweichungen in drei 
Fällen von zehn (30%): zwei Abweichungen zu2n = 21 und 2 n = 22. 

Die andere Zahnmaissorte Minnesota 23 ergab nur eine Abweichung 
von 10 geprüften Individuen (10%). Die Chromosomenzahl dieses Indi- 
viduums ist 2 n = 21. 

Die dritte Zahnmaissorte Golden Beauty zeigte keine Abweichungen 
von der typischen Zahl. 

Die Pfaffmaissorte Rice Pop Corn ergab Abweichungen bei sechs In- 
dividuen von 10 (60%), und zwar hatten drei Individuen 2 n = 21, eins 
2n = 22 und zwei 2 n = 23. 

Bei der anderen Pfaffmaissorte — White Pearl — ist keine indivi- 
duelle Abweichung von der typischen Zahl gefunden worden. 
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Bei der Steinmaissorte — Dakota White Flint — wurde ebenfalls 
keine Abweichung entdeckt. 

Endlich ergab die Zuckermaissorte — Golden Bantam — drei Ab- 
weichungen von 10 (30%). Alle drei abweichenden Individuen hatten 
2n = 22. Es ist bemerkenswert, daB diese Sorte nach der Untersuchung 
von LoNGLEY und RANDoLPH Abweichungen zeigte, die 2 n = 22 nicht 
übertrafen. 

Wir sehen also, daß die abweichenden Individuen stets eine soma- 
tische Chromosomenzahl über 20 zeigen. Dasselbe wurde von LONGLEY 
und RANDOLPH gefunden. Nur bei Fisk treffen wir 2 n = 19 als soma- 
tische Zahl an. Diese Zahl erscheint unwahrscheinlich, wenn wir im ein- 
zelnen die Erlauterungen in Betracht ziehen, die Fisk zu diesen Zahlen 
und ihren Abbildungen von Kernplatten gibt. So ist es auf Abb. 17 gar 
nicht schwer 20, nicht aber 19 Chromosomen zu erblicken. 

Wenn wir unsere Aufmerksamkeit auf die Häufigkeit des Auftretens 
abweichender Individuen lenken, so muB das Abweichungsprozent als 
groB bezeichnet werden. Es hatten von 77 untersuchten Individuen 14 
(oder 18,2% der Individuen) abweichende Zahlen. Neben fehlenden Ab- 
weichungen finden wir bei einigen Sorten — bei Rice Pop Corn — einen 
so groBen Prozentsatz wie 60%. Und obzwar das Gesetz der groBen 
Zahlen bei einer so geringen Zahl von geprüften Individuen Vorsicht in 
der Schlußfolgerung erfordert, dürfen wir doch behaupten, daß beim 
Mais Individuen mit einer von der typischen abweichenden Chromo- 
somenzahl sehr verbreitete Erscheinungen sind. 

Wenn wir die Ergebnisse der Prüfungen anderer Verfasser in Betracht 
ziehen, so sehen wir, daß bei allen Maisvarietäten, die in großem Maß- 
stabe angebaut werden — Zea Mays var. amylacea, var. intendata, var. 
everta, var. indurata und var. saccharata — Sorten zu finden sind, die In- 
dividuen mit einer von der Norm für Mais 2 n = 20 abweichenden Chro- 
mosomenzahl aufweisen. 


Eigenheiten des somatischen Chromosomensatzes beim Mais. 
a) Der normale somatische Satz. 

Als besondere Eigenschaft der fixierenden Mischungen von LEWITSKY 
(verschiedene Proportionen von Chromsäure und Formalin) dürfte die 
Fähigkeit erscheinen, vorhandene Gliederungen in den Chromosomen zu 
offenbaren. Für Getreide ist diese Mischung von Lewirsky durch das 
Zusammenfügen gleicher Teile 1% iger Chromsäure mit 10%igem verkäuf- 
lichem Formalin gegeben. Verfasser dieser Untersuchung wandte diese 
Fixage ohne Abänderungen auch beim Mais an. 

Bei der Fixage von NAWASCHIN haben die Chromosomen des Normal- 
satzes das Aussehen von Stäbchen oder Bogen. Und nur sehr selten ist 
die Andeutung einer Gliederung zu bemerken. Die Chromosomen unter- 
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scheiden sich ein wenig nach der Größe. Ein Chromosomenpaar hat Tra- 
banten. Ihr Vorhandensein war schon früher von RANDOLPH u. MoCLiw- 
TOCK vermerkt worden, sie sind aber nicht immer zu sehen. Es kommen 
Fälle vor, in denen man bei der Mehrheit der Kernplatten nur ein Chro- 
mosom mit einem Trabanten oder überhaupt keine zu erblicken vermag. 
Und bei demselben Individuum kann man auf eine Platte stoßen mit zwei 
Trabantenchromosomen. — Ob das davon kommt, daß die Trabanten 
streng mit ihrem Chromosom verbunden, oder daß sie einfach nicht zu 
finden sind, konnte noch nicht ermittelt werden. Überhaupt ist das Ver- 
halten dieser Trabanten recht sonderbar. In der Regel kann man einen 
Chromatinfaden, der sie mit dem Chromosom verbindet, nicht erkennen 
und diese Trabanten orientieren sich am kurzen Arm der Chromosomen 
(nach der Fixage von Lewırsky). Doch kommt es vor, daß ihre Ent- 
fernung vom Chromosom stark vergrößert ist, andererseits gibt es Fälle, 
in welchen sie an dem längeren Arm des Chromosoms orientiert sind. Im 
Material, das nach NAWASCHIN in der späten Prophase der somatischen 
Teilung fixiert wurde, befinden sich die Trabanten an der Oberfläche des 
nicht gefärbten doch optisch erkennbaren Nucleolus. (Bei der Fixage von 
LEWwITsKY ist es absolut nicht möglich diese Bilder zu beobachten.) Das 
stimmt vollständig mit dem überein, was MoCLintock beobachtet hat. 
Ein solches Verhalten der Trabanten ist von S. NawAscHin bei Galtonia 
und von MODILEWSKY bei Neottia beobachtet worden. 

Auch weist bei der Fixage von NAWASCHIN die Größe der Trabanten 
oft schroffe Unterschiede auf. Wenn sie in den meisten Fällen das Aus- 
sehen vor Chromatinkugeln haben, die im Durchmesser kleiner sind als 
die Dicke des Chromosoms, so schauen sie manchmal ein wenig eckig aus 
und sind in der Dicke dem Chromosom gleich. 

Die Extrachromosomen unterscheiden sich bei der Fixage von Na- 
WASCHIN einigermaßen von den Chromosomen des typischen Satzes. Sie 
sind kürzer, gerader, dicker, oft ist eine Spaltung an ihnen zu bemerken. 
Doch keines von diesen Anzeichen ist so zuverlässig und nur ihnen eigen, 
daß man darauf eine strenge Unterscheidung des Extrachromosoms vom 
Chromosom des typischen Satzes begründen könnte, und um so weniger 
besteht eine Möglichkeit, nach diesen Anzeichen die Natur der Extra- 
chromosomen festzustellen (Abb. 1, 2, 4, 5, 11, 12 und 18 am Schluß der 
Arbeit). 

Nicht so bei der Fixage von Lewitsky. Alle 20 Chromosomen des 
Normalsatzes sind zweiarmig (Abb. 3, 6, 10, 15, 16, 21 und 22). Die 
achromatische Unterbrechung ist bei dieser Fixage oft so scharf bezeich- 
net, daß die Arme des Chromosoms unabhängig zu liegen scheinen; dabei 
kann über ihre Zugehörigkeit zu einem Chromosom auf den Präparaten 
keinerlei Zweifel bestehen. In den Zellen, die den Initialzellen zunächst 
liegen, sind die Chromosomen dicker, färben sich dunkler und die achro- 

Planta Bd. 19. 7 
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matischen Unterbrechungen sind weniger stark ausgedriickt. In den 
Zellen des älteren Teils des Meristems aber sind die Chromosomen dünner, 
sehen schwächer gefärbt aus und die achromatischen Unterbrechungen 
sind deutlich ausgedriickt. 

Im ganzen Satz kann man, ohne Messung, ein Paar größte, sechs Paare 
mittellange und drei Paare kurze Chromosomen unterscheiden (Abb. 6, 
10). Solch eine Einteilung der Chromosomen der Größe nach bin ich 
auch deshalb geneigt anzunehmen, weil in einer gelungenen Anaphase 
(Abb. 24) deutlich 14 größere und 6 kleinere Chromosomen zu sehen sind. 
Andere Forscher sehen 8 kleine Chromosomen (in haploiden 4). Doch 
nicht immer tritt die Einteilung der Chromosomen der Größe nach deut- 
lich auf der Kernplatte hervor, und um so weniger ist es möglich, alle 
20 somatischen Chromosomen nach Größe und Form in 10 Paare homo- 
loge Chromosomen einzuteilen. Deshalb scheint es mir unmöglich, das 
Diagramm eines somatischen Satzes zu geben, wie dieses McCLINTOCK 
für den haploiden Satz tat. 

Eines von den Chromosomenpaaren mittlerer Größe hat Trabanten, 
wie schon oben erwähnt wurde. 

Die Arme der Chromosomen erscheinen nicht gleich. Ein dreigeglie- 
dertes Chromosom, wie es McCLinTock gibt, vermochte ich nicht wahr- 
zunehmen, und dunkle Körperchen ließen sich in einer der kleineren 
Chromosomen auch nicht erkennen. 

Auf den Präparaten erscheinen die nach Lewrrsky fixierten Chromo- 
somen immer stark gespalten. Der größere Arm des Chromosoms sieht 
stets stärker gespalten aus. 

Beim Vergleich des normalen somatischen Chromosomensatzes im 
Mais aus den nach LEwITSKY fixierten Materialien mit dem Chromo- 
somensatz seines nahen Verwandten Coix Lacryma L., den AVDULOV ge- 
geben hat, zeigt sich eine außergewöhnliche Ähnlichkeit ihrer Karyotypen. 


b) Chromosomensatz der abweichenden, Extrachromosomen 
führenden Individuen. 


Wenden wir uns aber den Kernplatten der abweichenden Individuen 
zu, so werden wir sofort bemerken, daß außer den 20 zweiarmigen 
Chromosomen des typischen Satzes noch einfache stäbehenförmige 
Chromosomen vorhanden sind, in verschiedener Anzahl und verschiede- 
ner Größe (Abb. 7, 13, 17, 19 und 23). 

Auf Grund dieses Unterschiedes zwischen den Chromosomen des 
typischen Satzes und den Extrachromosomen dürfen wir mit Gewißheit 
behaupten, daß letztere den ersteren nicht gleichwertig sind, und daß sie 
ihrer Form nach eine außerordentliche Ähnlichkeit mit abgesonderten 
Armen (Segmenten) der Chromosomen zeigen; mit anderen Worten, es 
drängt sich die Hypothese von Kuwapa von der Segmentierung der 














Uber die Natur der Extrachromosomen bei Zea Mays L. 99 


Maischromosomen von selbst auf. Doch bei der Anwendung fiir die In- 
dividuen mit abweichenden Chromosomenzahlen diirfte ihre Argumen- 
tation nicht gerechtfertigt sein. Und zwar: bei Individuen mit abweichen- 
der Chromosomenzahl sehen wir auf den nach Lewitsky fixierten Präpa- 
raten immer 20 zweiarmige Chromosomen plus einem oder mehreren Extra- 
chromosomen. Deshalb kann die Gesamtlänge des somatischen Satzes eines 
abweichenden Individuums keineswegs der Gesamtlänge des typischen soma- 
tischen Satzes gleich sein, sondern sie muß größer sein. 

Am öftesten liegen die Extrachromosomen an der Peripherie der 
Kernplatte, und dann liegen sie fast ihrer ganzen Länge nach in der 
Äquatorialfläche. Liegen sie jedoch dem Kernplattenzentrum nahe, so 
verteilen sie sich fast senkrecht zur Äquatorialfläche. 

Wenn wir aber die Extrachromosomen miteinander vergleichen, so 
unterscheiden sie sich einigermaßen in Größe und Charakter der Spaltung 
(siehe Abb. 23, Golden Bantam) von allen anderen. Besonders scharf 
zeichnet sich das Extrachromosom (Abb. 23) ab, das sich links unten be- 
findet. Es erinnert in seiner Form sehr an den großen, stärker gespalte- 
nen Chromosomenarm. Die Extrachromosomen besitzen keinerlei andere 
wesentlichen Unterschiede. Es gibt nur zwei Fälle bei dem 23chromo- 
somigen Individuum des Rice Pop Corn auf zwei Platten, wo ein Extra- 
chromosom einen Trabanten hat (Abb. 19a). Ein Fall, der keine Ver- 
anlassung zu irgendwelchen Schlüssen allgemeinen Charakters gibt. 

Das oben Gesagte kurz zusammenfassend können wir sagen, daß: 

1. ein normales 20chromosomiges Individuum stets im Soma 20 zwei- 
armige Chromosomen von verschiedener Länge hat, wobei ein Chromosomen- 
paar Trabanten besitzt. 

2. Der somatische Chromosomensatz eines abweichenden Individuums 
immer aus 20 zweiarmigen Chromosomen des normalen Typs plus einer An- 
zahl einfacher stäbchenartiger Chromosomen, den Extrachromosomen, besteht. 

3. Die Gesamtlänge des somatischen Chromosomensatzes eines Extra- 
chromosomindividuums größer ist als die Gesamtlänge des somatischen Chro- 
mosomensatzes eines normalen 20chromosomigen Individuums. 


Abweichungen der Chromosomenzahl in einzelnen Zellen der Pflanze. 


Die Fixage von LEwITsKY, die hohe Vorzüge gegenüber der Fixage 
von NAWASCHIN hat, macht es möglich, eine vorhandene Gliederung der 
Chromosomen zu ermitteln und daher sicher und genau die Chromosomen 
des normalen somatischen Satzes von Extrachromosomen zu unter- 
scheiden. Die Ähnlichkeit letzterer mit abgesonderten Chromosomen- 
armen gestattet uns, ihr Entstehen durch Quersegmentierung der Chro- 
mosomen des Normalsatzes zu vermuten. Solche Vermutung könnte be- 
stätigt werden, wenn es gelingen sollte, einzelne Zellen, die eine größere 
Chromosomenzahl aufweisen, als ein Individuum, d. h. solche Zellen, die 
7* 
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von Kuwapa gefunden worden sind, zu beobachten. Ich konnte auch 
Zellen solcher Art in geringer Anzahl auffinden, doch wurden die meisten 
davon leider gerade in den nach Nawascuin fixierten Wurzeln entdeckt. 
Im ganzen waren es 10 solcher Zellen, 7 in dem nach Nawascurn fixier- 
ten Material und 3 in den nach Lewirsky fixierten Wurzeln. Ihre Ver- 
teilung nach Sorten ist auf Tabelle 2 angegeben. 








Tabelle 2. 
Zahl 
der Sorte Fixage 2n Pflanzen. | 2" Sonder- Anmerkung 
1 Ivory King .... NAWASCHIN 20 21 
1 yg = 22 24 
22 23+x Abb. 9 
22 24+x Abb. 8 
1 Minesota 23... . ” 20 24 Abb. 12 
1 White Pearl. . . . a 20 21,21 
1 Rice Pop Corn . . . LEwiTsky 20 21 
nes 21 Abb. 20 
1 sn ae ES = 23 24 

















Auf Abb. 8 sehen wir schon drei Extrachromosomen rechts unten, im 
rechten oberen Winkel und im linken Winkel oben. Außerdem aber 
haben wir einige Chromatinfragmente, ein gespaltenes über dem linken 
oberen Extrachromosom, das andere in Form einer Hantel, das dritte 
klein und oval rechts über dem großen Chromosom und zwei kleine ab- 
gerundete über dem unteren Chromosom. Noch komplizierter ist die 
Platte, die auf Abb. 9 dargestellt ist. Ganz einfach ist dagegen die auf 
Abb. 12 wiedergegebene Platte. In der letzteren können wir fast sicher 
nur 4 Extrachromosomen der Größe nach angeben. Seiner Form nach 
interessant ist noch das Chromosom (es ist mit einer Konturlinie bezeich- 
net), welches sich an die drei über ihm liegenden anschmiegt. Es macht 
den Eindruck von zwei vereinigten Extrachromosomen, wie es gewöhn- 
lich bei den Extrachromosomenindividuen vorkommt (nach der Fixage 
von NAWASCHIN). Das Individuum, bei welchem diese Platte gefunden 
wurde, hat 2 n = 20. Wenn wir diese Chromosomenzahl der der Sonder- 
zelle gegenüberstellen, so sehen wir einen Unterschied von 4 Chromosomen. 
Vergleichen wir aber diese Platte mit einer für das betreffende Indi- 
viduum normalen Platte (Abb. 11), so sehen wir eine stark gesteigerte 
Zahl der kleinen und eine Verringerung der Zahl der großen Chromo- 
somen. Wenn eine Segmentierung auch unzweifelhaft erscheint, so sind 
wir doch nicht imstande dies morphologisch zu ermitteln. Den wahren 
Vorgang dieser Erscheinung können wir hier nicht feststellen. 

Die Chromatinfragmente, die in den auf Abb. 8 und 9 dargestellten 
Platten vorhanden sind, veranlassen uns, anzunehmen, daß die Chromo- 
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somen nach der Segmentierung in kleine Fragmente zerfallen kénnten, 
und es könnte sein, daß ein Teil des Chromatins dem Kern zukünftig ver- 
loren geht, da ein Fall des Verlustes sogar eines ganzen Chromosoms be- 
kannt ist (MCCLINTOcK). 

Wenn wir uns jedoch den Platten der Sonderzellen aus dem nach 
Lewıtsky fixierten Material zuwenden, so wird das Bild dieser Verände- 
rung sofort morphologisch verständlich. Auf Abb. 20 ist die klarste und 
einfachste der Platten dargestellt. Hier sehen wir unten einen ,,geképf- 
ten“, langen, stark gespaltenen Arm des Chromosoms und oben den 
kurzen, welcher dem kurzen Arm eines anderen Chromosoms sich an- 
schmiegt (beide Segmente sind durch punktierte Linien angezeigt), der 
sehr möglich homolog mit dem segmentierten ist. Wenn wir unsere Auf- 
merksamkeit den übrigen Chromosomen zuwenden, so sehen wir, daß sie 
doppelarmig und 19 an der Zahl sind. 

Die Platte aus dem 23chromosomigen Individuum (Abbildung fehlt) 
besitzt ebenfalls 19 zweiarmige Chromosomen, 2 Extrachromosomen von 
gewöhnlicher Form und 2 Extrachromosomen in Gestalt eines ungespal- 
tenen Bogens. 

Die zweite Platte aus einem 20chromosomigen Individuum stellt 
schon einigermaßen eine Komplikation dar (Abbildung fehlt ebenfalls) 
und zwar: Wir erblicken ein kleines Extrachromosom von gewöhnlicher 
Form, 2 in Gestalt eines ungespaltenen Bogens und 18 gegliederte Chro- 
mosomen ; dabei sehe ich eine von ihnen dreigliedrig, doch ist diese Stelle 
leider nicht soweit klar, daß nicht Zweifel hinsichtlich dessen aufkommen 
könnten. Das Vorhandensein eines dreigegliederten Chromosoms ist aus 
zwei Gründen sehr wahrscheinlich. Die auf Abb. 20 dargestellte Platte 
besitzt ein abgesondertes Segment — ein kurzes —, welches dem kurzen 
Arme eines anderen Chromosoms eng anliegt; deshalb kann dieses Chro- 
mosom bei flüchtiger Betrachtung auch für ein dreigliedriges gehalten 
werden. Und diese gedrängte Stellung veranlaßt uns, die Möglichkeit 
einer Verschmelzung des abgesonderten Segmentes mit einem anderen 
Chromosom zu vermuten. 

Die Gegenüberstellung der Zahl aller zweiarmiger Chromosomen und 
Extrachromosomen — 18 und 3 — gibt uns das Recht zu schließen, daß 
nicht ein, sondern 2 Chromosomen eine Segmentierung erlitten haben. 
Und wenn es 2 waren, so sehen wir auf der Platte nicht noch ein anderes 
freies Segment. 

Diese beiden Gründe veranlassen mich, das fragliche Chromosom als 
dreigliedrig zu betrachten, trotz des Mangels an Klarheit in dem Bilde. 

Was die Gesamtlänge des Chromosomensatzes der Sonderzellen anbelangt, 
so ist es auch ohne Messung deutlich zu sehen, daß sie der Länge des Chromo- 
somensatzes des betreffenden Individuums gleich ist, oder wir können, die 
auf Abb. 8 und 9 dargestellten Platten in Betracht ziehend, behaupten, 
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daB die Chromatinmasse der Kernplatte der Sonderzellen der Chromatin- 
masse der fiir das betreffende Individuum normalen Kernplatte gleich ist. 

Der Vergleich der Extrachromosomenform der abweichenden Individuen 
mit den abgesonderten Armen des segmentierten Chromosoms der Sonder- 
zellen gibt uns das Recht zu schließen, daß die Extrachromosomen des Maises 
Arme von Chromosomen nach deren Segmentierung vorstellen. 

Die Durchsicht der Sorten, die solche Sonderzellen ergeben, zeigt an, 
daß ähnliche Abweichungen auch bei Sorten, die in der Untersuchung 
keine abweichenden Individuen ergaben, anzutreffen sind. So hat die 
White Pearl bei allen acht untersuchten Pflanzen 2 n = 20, und zugleich 
sind bei einer derselben zwei Zellen mit abweichender Chromosomenzahl 
gefunden worden. Sehr möglich, daß sich bei einer größeren Anzahl von 
untersuchten Individuen, auch bei der White Pearl Extrachromosom- 
pflanzen eingefunden hätten. 

Das hier Erörterte kurz zusammenfassend können wir sagen, daß: 

1. Zellen mit einer Chromosomenzahl, die von der Chromosomenzahl des 
betreffenden Individuums abweicht, selten vorkommen ; 

2. die Zahl der zweiarmigen Chromosomen in den Kernplatten solcher 
Zellen stets weniger als 20 — der Zahl der doppelarmigen für Mais typischen 
Chromosomen — ergibt; 

3. die Gesamtlänge des Chromosomensatzes der Sonderzellen der Gesamt- 
länge des für das betreffende Individuum typischen Chromosomensatzes 
gleich ist; 

4. solche Sonderzellen auch bei Sorten vorkommen, die in der Unter- 
suchung keine Individuen mit abweichenden Chromosomenzahlen zeigten. 

5. Die Gegeniiberstellung der Form der abgesonderten Segmente in den 
Kernplatten der Sonderzellen und der Extrachromosomen der abweichenden 
Individuen gibt uns das Recht zu schließen, daß die Maisextrachromosomen 
abgesonderte Arme (Segmente) segmentierter Chromosomen vorstellen. 


Die Translokation der Trabanten und der gegenseitige Austausch 
der Segmente. 

Bei der Beschreibung der Chromosomenform des Maises eines nor- 
malen Satzes war darauf hingewiesen worden, daß man manchmal, 
allerdings sehr selten, einen Trabanten sehen kann, der nicht, wie ge- 
wöhnlich, mit dem kurzen Chromosomenarm, sondern mit dem langen 
zusammenhängt. Solch eine Lage ist auf der Platte, die auf Abb. 14 dar- 
gestellt ist, zu sehen. Das uns interessierende Chromosom ist von oben 
nach unten in der Mitte der Platte ausgestreckt angeordnet. 

Außer der Lage des Trabanten ist dieses Chromosom noch wegen 
seiner Größe bemerkenswert. So unterscheidet es sich scharf durch die 
Größe seiner Segmente von dem homologen Chromosom, das unten links 


liegt. 
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Im ersten Moment könnte man annehmen, daß nur der Trabant von 
einem Chromosom zum anderen übergesiedelt ist. Der Vergleich der 
Form und Größe des uns interessierenden Chromosoms, dem ein Trabant 
anhaftet, mit anderen Chromosomen der Platte führt jedoch zu dem 
Schluß, daß es kein ihm gleichendes — homologes — hat. Außerdem 
sind auf der Platte noch zwei ihrem Äußern nach verschiedene Chromo- 
somen (beide sind mit einer punktierten Linie angezeigt). Das Chromo- 
som, das rechts oben liegt, entspricht seiner Größe nach einem von den 
kleinen Chromosomen des Maises, doch fehlt ihm jegliche Spaltung, die 
bei den übrigen 5 kleinen Chromosomen zu beobachten ist. Das zweite 
Chromosom, das oben links liegt, zeigt auch ein fast völliges Fehlen der 
Spaltung, und außerdem liegt es höher als die anderen Chromosomen. 
Das verwickelte Bild, das wir bekommen, ermöglicht es nicht, das Bild 
des Austausches der Segmente im einzelnen wieder herzustellen. Doch 
kann man mit Gewißheit sagen, daß solch ein Austausch stattgefunden 
hat, und daß darin nicht weniger als drei Chromosomen teilgenommen 
haben. 

Solch ein gegenseitiger Austausch von Teilen bei nicht homologen 
‘Chromosomen des Maises ist schon von McCLinTtock bemerkt worden 
und sogar nicht an der Stelle der Vereinigung der Segmente — des 
achromatischen Teils — nicht von ganzen Segmenten, sondern seiner 
Teile. 

So können wir also 

1. die Translokation des Trabanten und 

2. den gegenseitigen Austausch der Segmente bei nicht homologen Chro- 
mosomen feststellen. 

Übersicht. 

Die bis zur gegenwärtigen Zeit durchgeführten Untersuchungen über 
die Chromosomenzahl beim Mais haben gezeigt, daß unter den Maisvarie- 
täten Sorten vorkommen, welche einzelne Pflanzen mit einer von der 
normalen (2 n = 20) abweichenden Chromosomenzahl aufweisen. 

Solche Abweichungen stellte Kuwapa für drei Sorten der Zucker- 
varietäten fest. Fisk bestätigte die Angaben von Kuwapa für die 
Zuckervarietät Black Mexican. LONGLEY fand Abweichungen in der 
Chromosomenzahl bei zwei stärkehaltigen und bei zwei Zuckersorten. 
RaNDOLPH entdeckte Abweichungen bei Steinmaissorten und Zucker- 
varietäten und in genetischen Kulturen (die Varietät ist dabei nicht an- 
gegeben). 

Die vorliegende Untersuchung deckte Abweichungen auf: bei Stärke- 
haltigen, Pferdezahn, Pfaffmais und Zuckervarietäten. 

Alle fünf weit verbreiteten Maisvarietäten — Zea Mays var. amylacea, 
var. indentata, var. everta, var. indurata und var. saccharata — haben also 
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Sorten, welche Individuen mit einer von der normalen (2 n = 20) ab- 
weichenden Chromosomenzahl ergeben. 

Wir bemerken dabei, daß alle diese Zahlen höher als 20 sind; es gibt 
keinen authentischen Fall einer Zahl unter 20. 

Daß diese abweichenden Zahlen immer höher als 20 lagen, gab dem 
ersten Erforscher der Maischromosomen, Kuwapa, den Anlaß, eine 
Hypothese über die Quersegmentierung der Chromosomen aufzustellen !. 
Er meinte, daß dieser Zustand — die Segmentierung einzelner Chromo- 
somen — gefestigt und im weiteren für die betreffende Sorte beständig 
werden kann, d. h. Kuwapa stellte sich Individuen mit abweichender 
Chromosomenzahl als eine unmittelbare Folge der Segmentierung vor. 

Er begründete seine Hypothese über die Segmentierung der Chromo- 
somen durch die Gleichheit der normalen und abweichenden Chromo- 
somensatze. Wenn KuwApA morphologisch die Extrachromosomen von 
den Chromosomen des Grundsatzes hätte unterscheiden können, so müßte 
er immer eine Verringerung der Chromosomenzahlen des typischen Satzes 
bei gleichzeitiger Vergrößerung der Zahl der Extrachromosomen gesehen 
haben. 

Die Ergebnisse vorliegender Untersuchung jedoch geben uns Anlaß 
zu behaupten, daß die Chromosomensätze der Extrachromosomenindi- 
viduen nicht eine unmittelbare Folge der Segmentierung der Chromo- 
somen des Grundsatzes sind. Der somatische Satz des abweichenden In- 
dividuums hat immer 20 zweiarmige Chromosomen des Grundsatzes plus 
Extrachromosomen in verschiedener Zahl. Nach Kuwapa jedoch müßte 
die Zahl der zweiarmigen Chromosomen weniger als 20 sein, entsprechend 
müßte die Zahl der einarmigen Extrachromosomen vergrößert sein, wo- 
bei die Extrachromosomen paarweise Segmente eines Chromosoms wären. 

RANDOLPH, der sich nicht zum Ziel setzte, die Chromosomen von den 
Extrachromosomen morphologisch zu unterscheiden, kam auch zu dem 
Schluß, daß die Extrachromosomenindividuen immer einen Normalsatz 
plus Extrachromosomen haben. 

Deshalb ist Kuwapas Argument über die Gleichheit der Länge der 
Chromosomensätze des Grund- und abweichenden Typus hinsichtlich der 
Extrachromosomenpflanzen nicht richtig. Immer ist die Gesamtlänge des 
Chromosomensatzes des Extrachromosomenindividuums größer als die Länge 
des Grundsatzes, und zwar um die Länge der Extrachromosomen. 

Fisk u. LONGLEY haben die Form der Chromosomen in der Diakinese 
untersucht, in der Annahme, daß dieses Stadium das günstigste zu diesem 
Zwecke wäre. Und sie geben sogar eine Beschreibung der Form dieser 
Chromosomen — Bivalenten — als etwas beständiges. Doch hat die 
Untersuchung von RANDOLPH ihre Ergebnisse nicht bestätigt. Daß die 
Diakinese zum Zwecke des Studiums der Morphologie der Chromosomen 


1 Nach RANDOLPH. 
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nicht passend ist, ist aus den Ergebnissen der Untersuchung von Lona- 
LEY ersichtlich. Im Extrachromosomenindividuum konnte er nach der 
Diakinese nicht mit Bestimmtheit die Extrachromosomen von kleinen 
Chromosomen des typischen Satzes unterscheiden. Er charakterisiert sie 
nur der Größe nach und nach der Anhaftestelle der Spindelfasern. Nach 
ihm haben die Extrachromosomen einen Endpunkt der Anhaftung der 
Spindelfasern, sind klein, und überhaupt sehr ähnlich dem 10. kleinen 
Chromosom des Normalsatzes. In der Diakinese sind sie nach seinen An- 
gaben kleiner als das kleinste Glied des typischen Satzes und dunkler ge- 
färbt, und Pflanzen mit größeren Chromosomenzahlen haben mehr kurze 
Chromosomen als die Pflanzen mit einer typischen Zahl. Der Vergleich 
der Größe der somatischen Chromosomen bringt ihn zu der Schlußfolge- 
rung, daß die Extrachromosomen ungefähr von der gleichen Größe sind 
wie das kürzeste Glied des typischen Satzes. Und deshalb hält er sowohl 
die Verdoppelung als auch die Segmentierung für möglich, und sogar bei- 
des zu gleicher Zeit: „The data thus far presented do not preclude the 
possibility that either or both of these phenomena may have occurred in 
connection with the origin of the extra chromosomes of Zea.‘ 

Auf Grund der vorliegenden Untersuchung kénnen wir behaupten, 
daß hier die Extrachromosomen ihrer Form nach sich scharf von den Chro- 
mosomen des Normalsatzes unterscheiden, sie sind immer ungegliedert und 
erinnern ihrer Form nach außerordentlich an Chromosomensegmente. Ihrer 
Form wegen können wir schließen, daß sie nicht eine Wiederholung der 
Chromosomen des Normalsatzes vorstellen, und daß die Vergrößerung der 
Chromosomenzahlen beim Mais nicht auf dem Wege der Verdoppelung 
irgendeines Gliedes des typischen Chromosomensatzes geschieht. Und 
deshalb können wir LONGLEY auf eine seiner Fragen antworten: „whether 
supernumerary chromosomes are new bodies or simple duplication of 
chromosomes of the normal set‘, daß die überzähligen Chromosomen 
keine einfache Verdoppelung der Chromosomen des Normalsatzes vor- 
stellen. Ihrer Form nach erscheinen die Extrachromosomen tatsächlich 
als überzählige Fragmente bei Extrachromosomenindividuen. 

Wenn beim Mais Individuen mit abweichenden Chromosomenzahlen 
verhältnismäßig selten vorkommen !, so werden Abweichungen in einzel- 
nen Zellen noch seltener angetroffen. Solche Abweichungen wurden von 
Kuwapa, Fisk, RANDOLPH und vom Verfasser beobachtet. 

Es ist sehr wohl möglich, daß eben solche Kernplatten Kuwapa den 
Anlaß gegeben haben, seine Hypothese über die Quersegmentierung der 
Chromosomen beim Mais aufzustellen. Fisk, der diese Erscheinung bei 
Black Mexican sah, gibt ihr keine Erklärung und wahrscheinlich aus dem 
einfachen Grunde, weil sie morphologisch die ganzen Chromosomen von 


den Segmentchromosomen nicht unterscheiden konnte. 


1 Wenn man die allgemeine Sortenmenge des Maises in Betracht zieht. 
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Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit erlauben mir, mit Bestimmt- 
heit über das Vorhandensein von einer Quersegmentierung der Chromo- 
somen in Sonderzellen zu sprechen. Die Vergrößerung der Zahl von chro- 
mosomalen Einheiten in Sonderzellen geht immer auf Kosten der Verringe- 
rung der Zahl zweiarmiger Chromosomen des typischen Satzes. Die Gegen- 
überstellung der Form der abgesonderten Segmente in Sonderzellen und der 
Extrachromosomen der abweichenden Individuen gibt uns jedoch die Ver- 
anlassung zu folgern, daß sie ihrer Natur nach identisch sind, d. h. daß die 
Extrachromosomen des Maises abgesonderte Segmente vorstellen als Resultat 
der Quersegmentierung irgendeines Chromosoms des typischen Satzes. 

Doch bleiben scharfe Unterschiede der Kernplatten der Sonderzellen 
von Kernplatten der extrachromosomigen Individuen bestehen, bei den 
ersten ist immer eine verkleinerte Zahl zweiarmiger Chromosomen, bei 
den zweiten ist diese Zahl immer 20. Bei Sonderzellen des normalen In- 
dividuums werden die Extrachromosomen (ihrer Form nach) immer in 
gerader Zahl vorhanden sein (wenn keine Verschmelzung stattfindet) und 
paarweise von einem Mutterchromosom abstammen. Bei Extrachromo- 
somenindividuen kommt es vor, daB die Extrachromosomenzahl ungerade 
ist, und wenn eine gerade Zahl da ist, können wir nicht sicher annehmen, 
daB sie paarweise von einem Mutterchromosom abstammen. Ferner ist 
die Abweichung der Chromosomenzahl in einzelnen Zellen eine zeit weilige 
vorübergehende Erscheinung, wogegen die Abweichung der Chromo- 
somenzahl einzelner Pflanzen eine erbliche Erscheinung ist. Doch um 
diese zwei Erscheinungen verschiedener Ordnung — die zufällige und 
erbliche — in Einklang zu bringen, mit anderen Worten die Extra- 
chromosomen der Sonderzellen und die Extrachromosomen der abwei- 
chenden Individuen zu identifizieren, miissen wir Abweichungen in der 
Chromosomenzahl auch in den Mutterzellen des Pollens (oder des Em- 
bryosackes) haben. RANDOLPH teilt einen besonders interessanten Fall 
in dieser Beziehung mit. Er fand nämlich bei einer 20chromosomigen 
Pflanze eine Mutterzelle mit 11 Bivalenten. Nach dem Charakter der 
Färbung und nach der Größe hält er sie für einen Bivalenten von Extra- 
chromosomen. Doch wir nehmen mit Bestimmtheit an, daß der einzige 
mögliche Weg ihrer Entstehung eine gleichzeitige Segmentierung von zwei 
homologen Chromosomen war. Es genügt, daß einer der Extrabivalenten 
zu einem der Pole geht, ohne sich zu zerteilen, und wir werden den Aus- 
gangspunkt für die Herkunft der Extrachromosomenindividuen haben. 
Die Unregelmäßigkeit der Reduktionsteilung, die bei normalen Indi- 
viduen zwar selten, bei Extrachromosomenindividuen aber beständig zu 
beobachten ist, haben schon Fisk, LONGLEY und RANDOLPH bemerkt. 
Wir haben Grund, dieses bei einer Mutterzelle zu erwarten, die bereits 
ein Extrachromosom hat. Wir werden alsdann bei dem einen Pol 
9 Chromosomen, 1 Extrachromosom von dem abgetrennten Extrabiva- 
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lenten und 2 Extrachromosomen von dem nicht abgesonderten Extra- 
bivalenten haben, und bei dem anderen Pol 9 Chromosomen und ein 
Extrachromosom von dem abgesonderten Extrabivalenten. Mit anderen 
Worten, wir werden beim ersten Pol 10 Chromosomen und 1 Extra- 
chromosom (Segment) haben. Das 10. Chromosom restituiert sich aus 
seinen eigenen Segmenten, die gleichzeitig anwesend sind. Diese Resti- 
tution des Chromosoms diirfen wir aus dem Grunde erwarten, weil in dem 
Soma der Sonderzellen das Chromosom segmentiert ist und in den übrigen 
als ein Ganzes existiert. 

Nur die vermutete UnregelmaBigkeit der Reduktionsteilung kann uns 
in der Folge ein Extrachromosomenindividuum des bisher beobachtenden 
Typs geben, welches 20 zweiarmige Chromosomen plus Extrachromo- 
somen besitzt. Sonst müßten wir ein Extrachromosomenindividuum mit 
19 zweiarmigen Chromosomen haben. 

Man kann erwidern, daB solche Mutterzellen und Sonderzellen im 
Soma eine seltene Erscheinung sind. Wenn sie aber öfter vorkommen 
sollten, so hätten wir das Recht von einer Unbeständigkeit der Chromo- 
somenzahl beim Mais zu sprechen. In Wirklichkeit ist es jedoch nicht so. 
Das Vorhandensein von Individuen mit abweichenden Chromosomen- 
zahlen zeugt von einem Vorgang karyophylogenetischer Ordnung und 
nicht von einer Unbeständigkeit der Chromosomenzahlen beim Mais. 

Diese Unregelmäßigkeit der Reduktionsteilung ergibt einen Gameten 
mit Extrachromosomen. Und nach der Befruchtung, nach der Ver- 
schmelzung mit dem normalen Gameten, werden wir ein Extrachromo- 
somenindividuum haben. 

RANDOLPH läßt, ohne die Argumente von Kuwapa zu teilen, eben- 
falls solch ein Entstehen der Extrachromosomen zu. Er sagt, daß die 
Extrachromosomen, welche durch die Segmentierung entstanden sind, 
durch eine entsprechende Kreuzung später in die Pflanze mit vollständig 
normalem Chromosomensatz eingeführt sein können, in welchem Falle 
die vereinigte Länge aller Chromosomen länger wäre als im typischen 
Komplex (,,Extrachromosomes produced by segmentation might later 
be introduced by appropriate crossing into plants with entirely normal 
sets of chromosomes, in which case the lengths of all the chromosomes 
combined would be greater than in the typical complement‘). Und die 
morphologischen Bilder des somatischen Chromosomensatzes, des nor- 
malen wie des abweichenden, illustrieren uns dies. 

Die Annahme einer Unregelmäßigkeit der Reduktionsteilung der 
Sondermutterzelle des Pollens wie auch des Embryosacks läßt sich prü- 
fen. Es war vermutet worden, daß zu einem der Pole 9 Chromosomen 
plus ein Segment abgehen können. Auf diese Weise wird der Gamet kein 
volles Genom enthalten. Es ist genügsam bekannt, daß solch ein Gamet 
entweder gar nicht lebensfähig sein oder eine reduzierte Lebensfähigkeit 
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haben wird. Als Folge hiervon werden wir bei Maissorten, die Abwei- 
chungen in der Chromosomenzahl geben, bei 20chromosomigen, normalen 
Individuen ein Abortieren des Pollens und der Embryosäcke beobachten 
miissen. In letzterem Falle werden im Kolben leere Stellen zu beobachten 
sein. Bedauerlicherweise verfiige ich nicht über eigene Befunde in dieser 
Hinsicht, und es gelang mir auch nicht, Angaben dariiber von der Anbau- 
stelle dieses Materials zu erhalten. 

RANDOLPH nimmt an, daß abweichende Individuen immer einen vol- 
len Satz somatischer Chromosomen eines Normalsatzes, d. h. 20 besitzen, 
insofern die Länge der Chromosomen hierüber zu urteilen gestattet. Das- 
selbe stellte ich auch fest. Es wurde nicht ein einziger Fall eines abwei- 
chenden Individuums vorgefunden, das weniger als 20 zweiarmige Chro- 
mosomen hatte. Vermutlich zeugt dies ebenfalls von der Nichtlebens- 
fähigkeit der Gameten mit einem nicht vollen Genom, wie oben an- 
gegeben wurde. 

Wenn die Extrachromosomen und die abgesonderten Segmente der 
Sonderzellen identisch sind, und nach morphologischen Merkmalen ist dies 
nicht zu bezweifeln, so müssen in solch einem Falle die Extrachromosomen 
auch in genetischer Hinsicht mit den Segmenten identisch sein. Und 
die genetische Analyse der Nachkommenschaft der Extrachromosomen- 
individuen muß die polysomische Vererbung zeigen. Doch diese Ver- 
erbung braucht nicht vollständig polysomisch sein, wenn man die ganze 
Gruppe der Verkettung in Betracht nimmt, die von dem segmentierten 
Chromosom vertreten ist. Da das Segment (Extrachromosom) nur einen 
Teil des Chromosoms vorstellt, so muß es bei der Vererbung nur einen 
Teil der Verkettungsgruppe tragen. 

Aus rein morphologischen Gründen kann man denken, daß crossing- 
over beim Mais am öftesten an der Stelle der Vereinigung der Segmente 
geschehen muß. Und wenn dies so ist, so können die Genetiker des Maises 
im voraus die Gruppen der Merkmale angeben, welche die Extrachromo- 
somen haben können. 

Was den Grad der Polysomie anbetrifft, so kann er, nach karyologi- 
schen Angaben zu urteilen, ein sehr hoher sein. Trisomisch wird diese 
Vererbung nur bei Vorhandensein von einem Extrachromosom sein, d. h. 
bei einem 2lchromosomigen Individuum. Sie könnte jedoch tetra- und 
pentasomisch sein, wenn 22- und 23chromosomige Individuen als Resul- 
tat der Multiplikation eines Extrachromosoms entstanden sind, wie dies 
LoNGLEY gezeigt hat. Von einem 23chromosomigen Individuum können 
wir wahrscheinlich zu einem 24chromosomigen kommen, d. h. zu einer 
hexasomischen Vererbung. Sehr möglich, daß RANDoLPH solch einen 
Fall eines 24chromosomigen Individuums hatte, bei welchem er in der 
Reduktionsteilung vier Univalente, zwei Univalente und einen Bivalent, 
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zwei Bivalente, einen Univalent und einen Trivalent, und endlich einen 
Tetravalent beobachtet hatte. 

Doch gibt es einen Hinweis auch auf ein anderes Entstehen der Extra- 
chromosomen des Maises. So nennt LONGLEY sie neue Kôrper (new 
bodies); was er darunter meinte, ist mir nicht klar geworden. Kuwapa 
berichtete! von dunkelgefärbten Körpern, die er im Innern des Kerns 
gefunden hatte, als Extranucleolen oder, wenn sie auf der Spindel lagen, 
als unpaaren Chromosomen. Nach seinen Angaben bleibt der Nucleolus 
bis zu den späten Stadien der Teilung erhalten. Fisk fand ein gleiches 
Verhalten des Nucleolus bei Black Mexican, Golden Bantam und Yellow 
flint. Sie findet es unmôglich, einen Unterschied zwischen den Resten 
des Nucleolus und unpaaren Chromosomen zu machen, und zwar unter- 
scheidet sie den Nucleolus nach seiner schwacheren Farbung. Auch ich 
habe oft das Vorhandensein von Restchen des Nucleolus in somatischen 
Kernplatten des Maises beobachtet. Diese Erscheinung ist mir gut be- 
kannt nach meinen Arbeiten mit Cucurbitaceen, besonders mit der Melone 
(Cucumis Melo). Bei letzterer imitieren diese Reste das Chromosom so 
gut, daB die Kernplatte 25 Chromosomen zu haben scheint. Doch waren 
solche Zellen nur vereinzelt vorgekommen. Und bei aller Häufigkeit des 
Auffindens von Nucleolusresten wurde unter 42 Varietäten und Sorten 
von Melonen nicht ein einziges Individuum mit einer Abweichung von der 
fiir die Melone typischen Chromosomenzahl 2 n = 24 gefunden. 

Deshalb halt der Verfasser es nicht für môglich, diesen Nucleolus- 
resten irgendwelche Rolle bei der Entstehung der Extrachromosomen 
beim Mais zuzuschreiben. Ich erblicke in der Segmentierung der Chromo- 
somen des Maises die einzig mégliche Art der Entstehung seiner Extra- 
chromosomen. Die Hypothese von Kuwapa muß freilich auf Grund der 
Angaben vorliegender Untersuchung ein wenig geändert werden. Auf 
Grund unserer Befunde können wir nicht von einer Rasse des Maises 
sprechen, die von Kuwapa gefunden ist und die beständig 12 Bivalente 
besitzt, entstanden durch eine direkte Segmentation von 4 Chromosomen 
des Normalsatzes. Die irgendwo vor sich gegangene Abweichung in der 
Chromosomenzahl (im Soma oder in den Sporenmutterzellen) mußte 
durch die Reduktionsteilung gegangen sein, so daß die nachfolgende 
Kreuzung eine Rasse ergab, die einen vollen typischen Chromosomensatz 
plus 2 Extrachromosomen im Gameten hat. 

Die Vermutung Kuwapas, daß die segmentierten Chromosomen 
manchmal als ganze Chromosomen figurieren und zuweilen als abgeson- 
derte Segmente, bestätigt sich vollends durch die bisher durchgeführten 
Forschungen. Dafür zeugen die Sonderzellen im Soma, welche von Kv- 
WADA, Fisk und mir gefunden worden sind, sowie die von RANDOLPH 
entdeckten Fälle So hatte eine Pflanze in der Wurzel 26 Chromosomen, 


1 Nach Fisx. 














110 Z. A. Kozhuchow: 


in der Mutterzelle des Pollens 25; eine andere Pflanze in der Wurzel 28, 
in der Mutterzelle des Pollens 26. 

Wenn wir die Segmentierung der Chromosomen des Maises, die einen 
erblichen Charakter trägt, vergleichen mit der Erscheinung gleicher Art 
bei anderen Pflanzen, namentlich bei Secale cereale (Goto)! und Crepis 
tectorum (M. NAWASCHIN), so werden wir einen wesentlichen Unterschied 
bemerken. Bei den zwei letztgenannten Pflanzen ändert sich die Chro- 
matinmasse nicht, die Vergrößerung der Chromosomenzahl erfolgt durch 
die Segmentierung einzelner Chromosomen bei gleichzeitiger Reduzierung 
der Chromosomenindividuen des typischen Satzes, d. h. bei diesen Pflan- 
zen stellen die Extrachromosomen das unmittelbare Ergebnis der Seg- 
mentation vor. Beim Mais jedoch ist immer, wie wir gesehen haben, bei 
den abweichenden Individuen der typische Chromosomensatz vorhanden, 
und die Chromatinmasse des Kerns vergrößert sich um die Summe des 
Chromatins der anwesenden Extrachromosomen. In dieser Beziehung 
stellt der Mais vorläufig das einzige bekannte Beispiel vor. 

Bezüglich des zweiten Teils der Hypothese von Kuwapa (begründet 
auf der Meinung, daß Mais einen Bastard zwischen Euchlaena und irgend- 
einer Art aus der Gattung Andropogon darstellt), daß die von Euchlaena 
entstandenen Chromosomen zur Segmentierung neigen, diejenigen von 
Andropogon nicht, muß angenommen werden, daß es in Wirklichkeit 
nicht stattfindet, daß es bloß die Folge einer unrichtigen Vorstellung von 
der Bastardnatur von Zea Mais ist. Als Hauptargument für die Bastard- 
natur von Zea hat scheinbar dessen Nichtvorhandensein in wildem Zu- 
stande gedient. Der Beginn der Maiskultur verliert sich im Dunkeln der 
Jahrhunderte, vielleicht auch der Jahrtausende. Und wenn man sich Zea 
als Bastard vorstellen kann, so nur als einen, der natürlich entstanden ist 
und sich im weiteren in eine Kulturpflanze mit einer Chromosomenzahl 
gleich der Chromosomenzahl eines der Eltern (Euchlaena) entwickelt hat. 
Doch aus dem, was uns bisher aus den experimentellen Arbeiten über ent- 
fernte Kreuzungen bekannt ist, können wir mit Bestimmtheit sagen, 
daß es ein solches Zahlenverhältnis der Chromosomen nicht geben kann. 
So haben konstante, fruchtbare Bastarde der Arten Primula (DicBy), 
Rosa (BLACKBURN u. Harrison), Nicotiana (GOODSPEED u. CLAUSEN, 
Rysıs) und noch entferntere Bastarde, Aegilops x Triticum (TSCHER- 
MAK u. BLEIER)?, Raphanus sat. x Brassica oleracea (KARPETSCHENKO), 
Triticum x Secale (Lewırsky, MEISTER, LEBEDEFF) alle eine andere 
Chromosomenzahl als die elterlichen Ausgangsarten und nicht in einem 
einzigen Fall stimmen diese Zahlen mit einer der elterlichen Zahlen über- 
ein. Fast alle sind sie amphidiploid (meist tetraploid). Unter ihnen ist 
nur der Bastard von LEBEDEFF kein Amphidiploid, doch stellt er ein Pro- 


1 Nach Lewrrsky und RANDOLPH. 
2 Nach Rysın und ROSENBERG. 
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dukt mehrmaliger Bastardierung vor. Und deshalb, wäre Zea ein Bastard 
zwischen Euchlaena und Andropogon, so müßte er die minimale Chromo- 
somenzahl 2 n — 40 haben, unter der Bedingung, daB der dabei beteiligte 
Andropogon die geringste Chromosomenzahl 2 n — 20 gehabt hat. Sonst 
muß diese Chromosomenzahl größer als 40 sein. 

Wir kennen vorläufig den Karyotypus von Euchlaena bei der Fixage 
von Lewitsky nicht. Von dem Standpunkte ausgehend, daß Euchlaena 
und Zea in natürlichen Bedingungen normalfruchtbare Bastarde geben, 
und die Reduktionsteilung nach LONGLEY! ganz normal vor sich geht, 
muß angenommen werden, daß die Karyotypen Zea und Euchlaena sich 
sehr nahe stehen, und es außerdem im Karyotypus Zea keine Chromo- 
somen gibt, die sich nicht zu Bivalenten verbinden konnten. Oder es muß 
die Möglichkeit zugelassen werden, daß auch Euchlaena ein Bastard mit 
irgendeinem Andropogon ist. Das Vorhandensein von Chromosomen einer 
anderen Art im Chromosomensatze hält auch RANDOLPH für unwahr- 
scheinlich. 

Was die Gründe anbetrifft, die die Chromosomen des Maises zur Seg- 
mentierung veranlassen, so meine ich, daß äußere Bedingungen hier keine 
Rolle spielen. So habe ich in meinen Versuchen der Verdoppelung der 
Chromosomenzahl im Soma durch die Einwirkung der Temperatur die 
Maissorte Minnesota 23 gebraucht und gar keine Segmentierung bemerkt. 
Man muß Ursachen einer anderen Ordnung, Ursachen eines genotypi- 
schen Charakters annehmen. Die Kultur des Maises ist sehr alt. Es sind 
keine speziellen Forschungen dazu nötig, um einzusehen, daß auch die 
alten ackerbautreibenden Landleute von Amerika die Züchtung bei der 
Bearbeitung gebrauchten. Dazu kommt die gesteigerte Zucht deı letzten 
3—4 Jahrzehnte seines Anbaues in Amerika, dabei konnten chromoso- 
male Aberrationen entstehen. Wir finden eine Bestätigung dafür in den 
Untersuchungen von RANDOLPH. So gaben von 19 untersuchten Mais- 
sorten nur 4 (21%) Abweichungen, und von 24 genetischen Kulturen 7 
(29,2%). Was besonders wichtig ist, einige genetische Kulturen gaben 
laut dieser Untersuchung gar keine Individuen mit 20 Chromosomen. 
Deshalb nehme ich an, daß die wahre Ursache der Segmentation der Mais- 
chromosomen in seinen genotypischen Eigenheiten liegt. 

Wenn man sich zum Ziele setzen wollte festzustellen, wieviel Mais- 
chromosomen sich segmentieren können, so würde man wohl schwerlich 
auf Grund nur karyologischer Untersuchungen ohne genetische Analyse 
darauf eine genaue Antwort geben können. Auf Grund der Segmentie- 
rung der Chromosomen in Sonderzellen kann die Chromosomenzahl, die 
sich segmentieren kann, gleich 4 (Abb. 12) angenommen werden. Die 
Angaben von RANDOLPH sprechen für dieselbe Zahl. So hat das 28chro- 
mosomige Individuum Black Mexican manchmal 14 Bivalente, die regel- 


1 Nach AvpuLov. 
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recht zu den Polen auseinandergehen (Abb. 25 und 26 von RANDOLPH). 
Vier Extrabivalente kénnen von verschiedenen Chromosomen stammen, 
wenn man jedoch das Betragen der Extrachromosomen in der Reduk- 
tionsteilung (LONGLEY, RANDOLPH) in Betracht zieht, so kann es sein, 
daB dies nur zwei Segmente eines Chromosoms sind. Wenn wir uns jedoch 
vorstellen, daB jedes Extrabivalent aus homologen Segmenten homologer 
Chromosomen besteht, so vergrößert sich alsdann die Chromosomenzahl, 
die sich segmentieren kann, bis zu 8. Dies ist die maximale Zahl, die auf 
Grund von bisher vorhandenen Befunden zugelassen werden kann. Was 
die Größe der Chromosomen betrifft, die einer Segmentierung unterliegen, 
so ist aus dem Vergleich der Platten, die auf Abb. 11 und 12 dargestellt 
sind, und aus dem Vergleich der Größe der Extrachromosomen und ein- 
zelner Segmente der Chromosomen zu ersehen, daß dieser Segmentierung 
große Chromosomen eines Normalsatzes unterliegen; die Extrachromo- 
somen aber können größer und kleiner als die allerkleinsten Chromosomen 
des Normalsatzes sein. 

Die Chromosomenzahlen der Extrachromosompflanzen, die die für 
Mais typische Zahl und den Bestand des somatischen Satzes dieser Pflan- 
zen übertreffen, zeugen davon, daß der Karyotypus des Maises sich 
ändert, indem er die Chromosomenzahl erhöht und die Chromatinmasse 
vergrößert. Besonders klar tritt dies an den genetischen von RANDOLPH 
untersuchten Kulturen hervor. Eine dieser Kulturen ergab als geringste 
somatische Zahl 2n =22. Auf Grund der Forschungen von LONGLEY und 
RANDOLPH, daß unpaare Extrachromosomen verdoppelt werden können, 
haben wir Ursache, weiterhin in der Nachkommenschaft solcher Indi- 
viduen eine fest balancierte Chromosomenzahl zu erwarten. Es ist nicht 
ausgeschlossen, daß solche Individuen auch ein praktisches Interesse be- 
kommen werden. 

Diese Richtung der Veränderung des Karyotyps, die Art, vermittelst 
welcher diese Veränderung erreicht wird (bei Beibehaltung des typischen 
somatischen Satzes der Vergrößerung der Chromosomenzahl auf Kosten 
der abgesonderten Segmente) erlaubt es nicht, die bei Mais beobachteten 
Fälle von individuellen Abweichungen in der Chromosomenzahl als eine 
Erscheinung der Unbeständigkeit der Chromosomenzahlen bei dieser Art 
zu erklären. Alles spricht dafür, daß wir es mit einem der Stadien der 
Karyophylogenese bei Zea zu tun haben. 


Zusammenfassung. 

1. Die typische somatische Chromosomenzahl für Mais ist 20. 

2. Pflanzen mit abweichender Chromosomenzahl sind vorgefunden 
worden bei der stärkehaltigen Sorte Ivory King, bei zwei Sorten des Zahn- 
maises, Sterling und Minnesota 23, bei einer Sorte des Pfaffmaises, Rice, 
und bei einer Zuckermaissorte, Golden Bantam. 
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3. Sonderzellen, Zellen mit einer fiir das betreffende Individuum vom 
normalen abweichenden Chromosomenzahl, sind in vereinzelten Fällen 
bei folgenden Sorten gefunden worden: Ivory King, Sterling, Minne- 
sota 23, White Pearl und Rice Pop corn. 

4. Alle Chromosomen des normalen somatischen Satzes sind zweiarmig. 

5. Die Kernplatten der Extrachromosomenindividuen besitzen in ihrem Be- 
stand immer einen vollen Komplex des normalen somatischen Satzes plus stäb- 
chenförmigen Extrachromosomen (in verschiedener Zahl), und als Folge eine 
größere als bei normalen Individuen vorhandene Chromatinmasse des Kerns. 

6. Als Ursache der Vergrößerung der Chromosomenzahl in Sonderzellen 
ist die Segmentierung einzelner Chromosomen anzusehen, wobei die Zahl der 
zweiarmigen Chromosomen sich immer verkleinert. 





7. Der Vergleich der Sonderchr en abweichender Individuen und 
abgesonderter Segmente der Sonderzellen führt zur Schlupfiigeeung, daß die 
überzähligen Chromosomen der Extrachr npfl Chromosomen- 





segmente vorstellen, welche Unabhängigkeit erhalten haben. 

8. Aus dem morphologischen Vergleich der Kernplatten von extrachromo- 
somigen und normalen Individuen ist zu ersehen, daß die Gesamtlänge der 
Chromosomen des Extrachromosomensatzes immer größer ist als die Gesamt- 
länge der Chromosomen des typischen Satzes. 

9. Unter den bekannten Fällen erblicher Veränderung der Chromo- 
somenzahl durch Segmentierung (Secale, Crepis) stellt Mais das einzige 
Objekt vor, dessen abweichende Individuen eine vergrößerte Chromo- 
somenzahl und eine vergrößerte Chromatinmasse bei Vorhandensein eines 
vollen typischen Chromosomensatzes haben. 

10. Die Segmentierung der Maischromosomen in Sonderzellen des Somas 
oder der reproduktiven Organe (RANDOLPH) muß als primäre Erscheinung 
anerkannt werden. 

11. Extrachromosomale Individuen sind die zweite Folge der Segmentie- 
rung der Chromosomen, die durch die Segmentierung veränderte Chromo- 
somenzahl in den Sporenmutterzellen und die nachfolgende Befruchtung er- 
geben ein extrachromosomales Individuum. | 

12. Die Ursachen der Segmentierung der Maischromosomen liegen in ihrer 
genotypischen Natur und nicht in Verhältnissen der äußeren Umgebung. 

13. Die beobachteten Phänomene der Segmentierung der Chromosomen, 
wie auch die Erscheinung der Übersiedlung der Trabanten und der Aus- 
tausch der Segmente bei nicht homologen Chromosomen (und sogar der Teile 
von Segmenten, McCLINTOCK) zeugen von dem Vorhandensein stärkerer 
Veränderungen karyophylogenetischer Ordnung. 


Zum Schlusse erlaube ich mir, Herrn Prof. Dr. G. TIscHLER meinen 
Dank für seine freundliche Hilfe bei der Ausführung und Veröffent- 
lichung meiner Arbeit auszudrücken. 


Planta Bd. 19. 8 
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Die höhere autotrophe Pflanze stellt dem Physiologen eine große Zahl 
von Spezialaufgaben von grundsätzlicher Bedeutung. Viele Stoffe ge- 
langen erst durch ihre vielseitige chemische Leistungsfähigkeit zur natür- 
lichen Existenz und damit auch in den Bereich des tierischen Stoff- 
wechsels. So sind dem Pflanzenphysiologen einige vordringliche Auf- 
gaben gestellt. Es ist auffällig, daß — von der Photosynthese abgesehen 
— diese synthetischen Vorgänge in der höheren Pflanze nur in sehr ge- 
ringem Maße geklärt erscheinen, und daß in der pflanzenphysiologischen 
Literatur Auskünfte über diese Fragen meist in der Form eines Hinweises 
auf tierphysiologische Arbeiten gegeben werden. So besteht bei der 
Pflanzenphysiologie im Vergleich zur Tierphysiologie ein Mißverhältnis 
zwischen Arbeitsbereich und Forschungsstand, der nicht allein in der 
starken Förderung tierphysiologischer Studien durch die Medizin seine 
Ursachen hat. Dem Physiologen bietet die Pflanze ungleich größere 
Schwierigkeiten als das Tier. Sie zeigt eine geringere Spezialisierung der 
Organe, der chemischen Laboratorien. Die Pflanze besitzt keinen Ex- 
kretmechanismus, der sich mit der Harnausscheidung der höheren Tiere 
vergleichen ließe. Damit fehlt ihr aber eine hervorragende Eigenschaft, 
die Stoffwechseluntersuchungen enorm erleichtern könnte. Endlich er- 
schwert die Empfindlichkeit der Pflanze gegenüber dem Ernährungs- 
versuch die Forschung außerordentlich. Das Studium der Entstehung 
und des Schicksals organischer Verbindungen erfordert in vielen Fällen, 
daß auf künstlichem Wege bestimmte Substanzen in die lebenden Pflan- 
zen gebracht werden. Während die Tierphysiologie zu diesem Zwecke 
die Funktionen des Blutkreislaufes ausnützen kann oder in der künst- 
lichen Durchblutung von überlebender Leber usw. sich eine ganz aus- 
gezeichnete Arbeitsmethode hat schaffen können, vertragen die für Syn- 
thesen wichtigsten Organe der Pflanze, die Laubblätter, in den meisten 
Fällen nicht einmal ein Eintauchen in Lösungen. Aus diesem Grunde 
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bevorzugt der Pflanzenphysiologe in vielen Fällen die submersen Mikro- 
organismen. Fiir die uns gestellten Aufgaben war aber ein Arbeiten mit 
höheren Pflanzen unerläBlich. So haben wir im Laufe der letzten Jahre 
eine kritische Priifung der wichtigsten Methoden des Ernährungsver- 
suches an Blattern vorgenommen. 

Will man feste chemische Körper in die Blattzellen bringen, so müssen 
sie wasserlöslich sein. Für die Ernährung mit wässerigen Lösungen stehen 
hauptsächlich folgende Methoden zur Verfügung: Die sterile Kultur gan- 
zer Pflanzen oder einzelner Teile, das Aufsaugen durch den Transpira- 
tionsstrom, wobei Blätter entweder mit den Stielen in Lösungen stehen 
oder darauf schwimmen, die Injektion von Lösungen in das Leitungs- 
gewebe oder in Interzellularräume und die Vakuuminfiltration. 

Die sterile Kultur ganzer Pflanzen ist eine zeitraubende und in jeder 
Beziehung unpraktische Methode, die in vielen Fällen auch ungenau ist, 
denn sie gestattet das Arbeiten mit meist nur wenigen Pflanzen. Unsere 
Erfahrungen zeigen aber, daß mindestens für die von uns verfolgten 
Probleme im Bereich des Eiweißstoffwechsels die individuellen Unter- 
schiede äußerlich gleich aussehender Pflanzen dermaßen groß sein kön- 
nen, daß ein Vergleich einer (oder weniger) Kontrollpflanzen mit einer 
Versuchspflanze zu unsicheren Ergebnissen führen muß. Aus diesem 
Grunde haben wir, wo es nur irgend angängig erscheint, die statistische 
Methode unter Verwertung einer großen Zahl von Pflanzen oder Blättern 
und die Blatthälftenmethode vorgezogen. Diese ist infolge des geringeren 
Materialverbrauchs bei weitem die billigste und zugleich die zuverläs- 
sigste. Sie schließt aber die sterile Kultur der Pflanzen aus. Aber auch 
die Injektionsmethode ist bei Blatthälften nur schwierig zu verwenden. 
Schon BJöRKSTEN stellte an den Ernährungsversuch einige uns zutreffend 
erscheinende Hauptforderungen: alle Zellen müssen gleichmäßig mit der 
Nährlösung in Berührung kommen, und der Erfolg muß schnell eintreten. 
Die Injektionsmethode genügt nach unseren Erfahrungen diesen beiden 
Forderungen nicht. Das geht auch aus einer Arbeit von G. KLEIN her- 
vor, in dessen Versuchen zwischen Injektion und Versuchsabschluß viele 
(zum Teil 40) Tage liegen?. Damit wird aber der kausale Zusammenhang 
zwischen erfolgtem Eingriff und dem Ergebnis in hohem Maße unklar. 
Schon aus diesem Grunde mußten wir auf die Injektionsmethode ver- 
zichten. 

Auch die Ernährung von Blättern durch Schwimmen auf Lésungen (die 
Ernährung durch die Stiele scheidet im Blatthälftenversuch von vorn- 
herein aus) genügt nur in seltenen Fällen allen Anforderungen. Meist ist 


1 Ganz anders liegen natürlich die Dinge in der Arbeit WiLHEeLMs, auf der 
Kier fußt. WILHELM erzwingt eine gestaltliche bzw. strukturelle Neubildung, 
die unter allen Umständen exakt faßbar ist, und bei der Zeit und Quantität 
keine entscheidende Rolle spielen. 
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auch hier die Versuchszeit zu groß; der Einfluß von Bakterien ist nur 
schwierig auszuschalten. Man kann wohl eine teilweise Sterilisierung von 
Blättern durch verdünntes H,O, (vgl. 1926) erreichen. Doch geht das 
nicht ohne alle Beeinflussung des Stoffwechsels. 

So bleibt nur die Vakuuminfiltrationsmethode, die verschiedentlich in 
der pflanzenphysiologischen Literatur auftaucht, meist aber zum Stu- 
dium physikalischer Eigenschaften des Blattes (Luftwegbarkeit, Licht- 
durchlässigkeit usw.) angewendet wurde. Bei stoffwechselphysiologischen 
Arbeiten hat sich in neuerer Zeit BJÖRKSTEN ihrer bedient. Obwohl diese 
Untersuchungen über die Eiweißsynthese nur schwierig beurteilbar sind 
(vgl. das Referat in Z. f. Bot. 24, 620), weil sie eine Reihe schwerer metho- 
discher Mängel haben (so tötet er die Pflanzen bei 200° C, trocknet sie bei 
150—175°), gebührt BJÖRKSTEN das Verdienst, an instruktiven Beispielen 
die mögliche Leistungsfähigkeit der Methode aufgezeigt zu haben. Unsere 
seit Jahren laufenden Untersuchungen mit Hilfe der Vakuuminfiltrations- 
methode haben zu dem Ergebnis geführt, daß sie wie keine andere bekannte 
Methode für den Ernährungsversuch an Blättern geeignet ist, daß sie ein 
weitgehend keimfreies, schnelles Arbeiten gestattet, und daß sie die Blätter 
in den wichtigsten Teilen unter einheitliche Bedingungen zu bringen ver- 
mag. Sie ist offenbar den oben genannten tierphysiologischen Methoden 
überlegen, gelingt es doch mit ihrer Hilfe in wenigen Stunden im Blatt 
Synthesen von solchem Ausmaß zu erzwingen, daß die neugebildeten 
Stoffe, z. B. Asparagin, den normal vorhandenen an Menge nicht nur 
gleichkommen, sondern sie um ein vielfaches übertreffen. Die Methode 
gewährt damit einen überraschenden Einblick in die synthetische Lei- 
stungsfähigkeit des Organismus unter optimalen Bedingungen. So ein- 
fach die Infiltrationsmethode in ihren Grundzügen aber erscheinen mag, 
bedarf sie einer sehr kritischen Anwendung. Aus diesem Grunde haben 
wir uns zu einer ausführlichen Darstellung entschlossen. 


Die Methode. 

Die Infiltration der Blätter geschieht durch völliges Eintauchen in die 
betreffenden Flüssigkeiten und scharfe Evakuierung unter einem Rezi- 
pienten. Wird danach wieder normaler Druck hergestellt, so strömt Flüs- 
sigkeit in die Interzellularen. Als Schleusen dienen entweder die Schnitt- 
stellen, wie sie sich bei der Blatthälftenmethode immer ergeben, oder die 
Spaltöffnungen. Blätter mit geringer Wegsamkeit des Interzellularen- 
systems sind für den Versuch unter Umständen unbrauchbar. Ist man 
auf die Spaltöffnungen als Eintrittsstellen angewiesen, so müssen die Ver- 
suche mit vorher belichteten Blättern angestellt werden, damit die Sto- 
mata möglichst weit geöffnet sind. Der normale Druck darf nur langsam 
wieder hergestellt werden, weil die einströmende Flüssigkeit sonst das 
Gewebe zerreißt. Die Blätter werden nach der Infiltration mit Wasser 
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abgespült und vorsichtig mit Filtrierpapier abgetupft. Die Gewichts- 
zunahme ist ein genaues Maß für die Menge der aufgenommenen gelösten 
Substanzen. Infiltration von Ammoniumsalzlösungen und darauf er- 
folgende Bestimmung der Stickstoffzunahme im Blatt ergab, daß man 
sich auf diese Rechnung sehr gut verlassen kann. Die Konzentration der 
anzuwendenden Lösung hängt vom osmotischen Wert des Zellsaftes und 
damit auch vom Pflanzentyp ab. Ich verwende im allgemeinen 0,05 bis 
0,1 molare Lösungen, gehe aber auch bis 0,3 mol. herauf. 

Entscheidend für den Erfolg der Methode ist die schnelle Herstellung 
des normalen Zustandes, die Wiedererfüllung der Interzellularen mit Luft. 










































Gelingt dies nicht, so sterben die mr 
Blätter oder Teile davonab. Totale 
Infiltration während etwa 6 bis ane 
10 Stunden vertragen die von mir 
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Abb. 1. Abb. 2. 
Abb. 1 u. 2. Frischgewichtsabnah (Abb. 1) und relative Transpiration (T:E) (Abb. 2) bei infil- 
trierten (— — —) und normalen (———-—) Blättern von Atropa. Frischgewicht vor der Infil- 
tration = 100. 


benutzten Blatter nicht. Zwischen Tod und normalem Leben liegen aber 
alle Stufen der Schädigung. Nur die genaue Analyse vermag Auskunft 
zu geben, ob eine Schadigung ausgeblieben ist. Die wichtigsten Kautelen 
werden unten erwahnt. 

Die ‚Entwässerung‘ geschieht im wesentlichen durch stomatäre 
Transpiration. Um sie optimal zu gestalten, müssen die Blätter beleuch- 
tet werden (Abb. 3 und 4). Man legt sie am besten mit der Unterseite 
nach oben in diffuses Licht. Um künstliche Beleuchtung zu vermeiden, 
empfiehlt es sich, Infiltrationen vormittags vorzunehmen. Am frühen 
Nachmittag ist dann meist der normale Zustand erreicht. Auf jeden Fall 
muß man sofort nach der Infiltration mit der ‚‚Entwässerung‘‘ beginnen, 
um ernsthafte Schädigungen zu vermeiden. Die Abb. 1 und 2 zeigen den 
Verlauf der Wasserabgabe von Atropa-Blättern im infiltrierten und nor- 
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malen Zustand. In Abb. 1 ist die Veränderung der Frischgewichte dar- 
gestellt. Das Gewicht der infiltrierten Blätter im normalen Zustand ist 
gleich 100 gesetzt. Während des Versuches liegen die Blätter mit der 
Unterseite nach oben an einem Nordfenster. Aus der Abbildung geht her- 
vor, daB beim infiltrierten Blatt die Frischgewichtabnahme wesentlich 
schneller stattfindet als beim normalen, so daB eine schnelle Annäherung 
der Werte erreicht wird. Dies geht noch deutlicher aus Abb. 2 hervor, 
in der die entsprechenden stündlichen Wasserabgaben dargestellt sind, 
ausgedrückt in relativen Werten (flächenrelative Transpiration: Eva- 
poration). Aus den Kurven ist ersichtlich, daß die Transpiration der nor- 
malen Blätter sofort sehr stark sinkt (Stomataschluß) und dann ziemlich 
konstant bleibt, während die der infiltrierten Blätter solange recht hoch 
ist, bis die Blätter ihr Anfangsgewicht eben überschritten haben. Dann 
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Abb. 3. Abb. 4. 
Abb. 3 u. 4. Flächengleiche Blatthälften von Nicotiana platana werden mit Wasser infiltriert 


und a) im Licht (————_), b) im Dunkeln (— — —) auf ihre Transpiration bei unterbundener 
Wasserzufuhr halbstiindlich geprüft. Nach 3 Stunden werden auch die Blätter b) ans Licht ge- 
bracht (A). Abb. 3 zeigt die absoluten Frischgewichte in Gramm, Abb. 4 die absoluten Wasser- 
verluste in Gramm. Die verdunkelten Blätter transpirieren wesentlich langsamer. Belichtung 
bewirkt starken Transpirationsantrieb. 

sinkt die Transpiration schnell ab. Es sei hier darauf verwiesen, daB in- 
filtrierte Blatter ein ausgezeichnetes Objekt fiir das Studium der stoma- 
tären und kutikulären Transpiration sind, daß besonders die Stomata- 
regulationen an ihnen besser beobachtet werden künnen, als wenn nor- 
male Blätter mit den Stielen im Wasser stehen. So setzt der Spalten- 
schluß bei Verdunkelung im infiltrierten Blatt wesentlich schneller und 
vollständiger ein als im nichtinfiltrierten. 

Natürlich ist die Konzentration der infiltrierten Lösung von großem 
Einfluß auf die Transpiration. Auch hier lassen sich allgemein verbind- 
liche Gesetze nicht aufstellen. Das hängt offenbar damit zusammen, daß 
die Spaltöffnungen durch Lösungen verschiedener Konzentration in sehr 
verschiedener Weise. beeinflußt werden. Wir haben das durch mikro- 
skopische direkte Kontrolle verfolgt. Wir bringen hier nur ein Beispiel. 
In Abb. 5 wird die Wasserabgabe in Prozenten des anfänglichen Frisch- 
gewichts (vor der Infiltration) von physiologisch gleichwertigen jungen 
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Abb.5. Stiindliche Wasserabgabe von 

jungen Tabakblättern in % des anfäng- 

lichen Frischgewichts nach Infiltration 

mit a) Wasser, b) 0,2 mol., c) 0,4 mol., 
d) 0,8 mol. Rohrzuckerlösungen. 
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Tabakblättern angegeben, die mit verschieden konzentrierten Rohr- 
infiltriert worden sind. 0,2 und 0,4 mol. Lösungen stei- 


gern anfänglich die Transpiration gegenüber Wasser, bis nach beträcht- 


lichem Wasserverlust eine Gegenreaktion 
einsetzt. 0,8 mol. Lösung hemmt die 
Transpiration ein wenig. Ähnliches 
wurde mit Glyzerinlösungen gefunden. 
Haben die Blätter ihr normales 
Frischgewicht erreicht, werden sie in 
feuchte Kammern auf Fließpapier gelegt. 
Dieses darf nicht zu naß sein, da nach 
unseren Erfahrungen infiltriert gewesene 
Blätter leicht erneut Wasser kapillar 
aufsaugen. Man kann nunmehr die Blät- 
ter wie normale behandeln. Korrekte 
Infiltrationen mit Wasser gehen spurlos 
an ihnen vorüber. Zahlreiche Kontrollen 
ihres Eiweißstoffwechsels haben uns ge- 
zeigt, daß Unterschiede zwischen nicht- 
infiltrierten und ehemals wasserinfiltrier- 
ten nicht bestehen. Auch haben wir 


Atmungsbestimmungen durchgeführt (Methode vgl. 1931). Gewichts- 
gleiche Hälften von Tabakblättern wurden mit Wasser infiltriert bzw. 
zur Kontrolle in normalem Zustande gelassen. Bis zur „Entwässerung“ 


waren die Blätter der gleichen Beleuch- 
tung, aber verschiedener Luftfeuchtig- 
keit ausgesetzt. Danach kamen sie in At- 
mungskammern. Ihre Kohlensäurepro- 
duktion ist in der Abb. 6 aufgezeichnet. 

Solche Kontrollen wurden mit prin- 
zipiell gleichem Ergebnis bei Phaseolus 
und Atropa durchgeführt. Daraus ziehen 
wir den Schluß, daß die Vakuuminfiltra- 
tion das Blatt nicht wesentlich verändert. 


Abb. ent 4, Bestätigt wird dies durch die Tatsache, 
COs pro Stunde daB infiltriert gewesene Blatter ganz 
infiltriert gewesene Hälften nach Wieder- Wie normale wochenlang ohne Schädi- 


gungen in feuchtem Raum am Licht 
kultiviert werden können. 


Fehlerquellen. 


Wie schon oben bemerkt, hängt das Gelingen des Infiltrationsver- 
suches von der schnellen Wiederherstellung des normalen Zustandes ab, 
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von der Wiedererfillung der Interzellularen mit Luft. Die Empfindlich- 
keit der Blatter ist sehr verschieden. Die zarten Formen vertragen eine 
Infiltration weniger lang als die sukkulenten. Das konnten wir bei ver- 
schiedenen Nicotiana-Varietäten gut studieren. Wahrscheinlich hängt 
die größere Resistenz der sukkulenten nur indirekt mit ihrer Struktur 
zusammen. Wie noch gezeigt werden wird, beruht die Schädigung der 
Infiltrationen auf einer Hemmung der Sauerstoffatmung. Man sollte 
meinen, daß die zarteren Blätter infolge ihrer größeren spezifischen Ober- 
fläche diese Hemmung in geringerem Maße erfahren als sukkulente. 
Offenbar ist das nicht ausschlaggebend, da sie andererseits wesentlich 
empfindlicher gegen Sauerstoffmangel sind als die sukkulenten. Blätter, 
die 6—10 Stunden total infiltriert sind, sterben nach unseren Erfahrungen 
ab. Es mag Ausnahmen geben. Stark geschädigte Blätter zeigen zu- 
nächst herabgesetzte Turgeszenz trotz Wasserreichtums. Andererseits 
bleiben sie bei starker Wasserabgabe infiltriert. Wir haben den Eindruck, 
daß die Semipermeabilität des Protoplasten aufgehoben ist, und daß 
Wasser oder Zellsaft aus der Vakuole in die Interzellularen austreten. 
Schnell treten Verfärbungen auf. Statt der gesunden hellgrünen Farbe 
erhalten z. B. Tabakblätter ein olivgrünes bis braungrünes Aussehen. 
Durch das Vermischen von Plasma und saurem Zellsaft wird offenbar das 
Chlorophyll zerstört. Da ist nichts mehr zu retten. 

Geringere, reversible Schädigungen werden durch herabgesetzte Tur- 
geszenz der Schließzellen, Spaltenschluß und verminderte Transpiration 
angezeigt. Wenn man physiologisch gleichwertige Bohnenblätter nach 
der Infiltration 1, 2, 4, 6 Stunden am Licht in einen feuchten Raum legt 
und nach dieser Zeit in nichtgesättigter Luft transpirieren läßt, so zeigt 
sich, daß die Wasserabgabe um so langsamer erfolgt, je länger sie in- 
filtriert gewesen sind. Im vorliegenden Fall verhielten sich z. B. die rela- 
tiven Transpirationsgrößen (T : E) wie 0,8:0,8:0,5:0,06. Das heißt 
aber, daß nach 6stündiger Infiltration der Stomatamechanismus trotz 
Belichtung und trotz maximaler Wassersättigung versagt bzw. ge- 
schädigt ist. Diese Störung wird dann irreversibel und führt zum Tode, 
wenn der Spaltenschluß die Herstellung des normalen Zustandes solange 
verzögert, daß inzwischen das Blatt zugrunde geht. 

Daraus geht schon hervor, daß alle Vorsicht darauf zu wenden ist, 
daß die Stomata geöffnet bleiben. Das ist keineswegs einfach. Die 
Schließzellen zeigen sich gegenüber den infiltrierten Flüssigkeiten außer- 
ordentlich empfindlich. Schwach giftige Lösungen, wie sehr verdünnte 
Brenztraubensäure, Asparaginsäure, die von den Blattzellen offenbar 
ohne weiteres vertragen werden, bewirken bereits leicht Spaltenschluß 
und können so den ganzen Versuch vereiteln oder sogar zum Tode führen. 
Sehr empfindlich sind die Schließzellen auch gegenüber der Wasserstoff- 
ionenkonzentration. Es lassen sich auf diese Fragen aber keine allgemeinen 
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Antworten geben. Die wenigen von uns gepriiften Pflanzen zeigen bereits 
groBe Unterschiede. Tabakblätter vertragen einen px von 7,1 ohne wei- 
teres. In Gegenwart von Methylamin treten bei diesem px bereits Gift - 
wirkungen auf. Bei px 6 stéren Methylamin und NH, kaum. Jedenfalls 
werden die Spaltéffnungen nicht beeinfluBt. Die Empfindlichkeit muB 
bei jeder Pflanze und bei jeder chemischen Substanz gepriift werden. Ein 
wichtiges Merkmal ist dabei die Zeit, die bis zur Erreichung des Ausgangs- 
gewichtes verstreicht. — Obwohl eine starke Beleuchtung für den Öff- 
nungszustand der Stomata günstig ist, muB eine direkte Besonnung der 
Unterseite -vermieden werden. Solanaceenblätter reagieren dabei meist 
mit SpaltenschluB. Oft setzt dieser nur in beschränkten Bezirken ein. 
Diese bleiben dann infiltriert, dunkelgrün und sterben ab. Sie bilden 
leicht einen Fäulnisherd, der rasch auf die gesunden Teile übergreift. 
Gesunde, normal ,,entwiasserte“ Blätter haben in Hunderten meiner Ver- 
suche niemals eine Infektion aufgezeigt. Obwohl immer mit sterilen Lö- 
sungen gearbeitet wurde, soll keineswegs behauptet werden, daß diese 
Blätter völlig bakterienfrei gewesen wären. Es läßt sich sicherlich nie 
völlig vermeiden, daß bei der Infiltration Bakterien in die Interzellularen 
gelangen. Sie finden aber keine Lebensbedingungen. Wir müssen sogar 
annehmen, daß auch im normalen Blatt Bakterien vorhanden sind. 
Ihnen fehlen aber alle Entwicklungsmöglichkeiten, vor allem die Nähr- 
stoffe. Sie werden unterdrückt. Wir gewannen den Eindruck, daß ge- 
fährliche Infektionen sofort beobachtet werden, wenn eine allgemeine 
Schwächung der Vitalität zu einer solchen Erhöhung der Permeabilität 
führt, daß organische Verbindungen aus den Protoplasten in die Zell- 
membranen diffundieren. Dann erhalten die Bakterien Entwicklungs- 
möglichkeiten. Solche Fälle kann man bei extremem Eiweißabbau häu- 
fig beobachten. 

Da nun zwischen dem normalen Blatt und dem durch dauernde In- 
filtration tödlich geschädigten Blatt alle Zwischenstufen denkbar sind, 
habe ich mir zur Aufgabe gemacht, die Ursache der Schädigung genau 
zu untersuchen. Einige einfache Versuche machten es wahrscheinlich, 
daß die Schädigungen auf einer Hemmung der zur Unterhaltung des 
Lebens notwendigen Oxydationen beruhen. Wenn man z. B. Tabak- 
blätter mit Wasser infiltriert, die Blatthälften danach in abgeschlossenen 
Glasexsikkatoren ans Licht bringt, wobei die Hälften a in 100%igem 
Sauerstoff, die Hälften b in einer 10% igen Sauerstoff(Stickstoff)mischung 
atmen, so zeigt sich nach 3—4stiindiger Einwirkung, daB die Spalten von 
b fast völlig geschlossen sind. Transpirationsversuche zeigen bei stark 
schwankenden Werten für a eine mitunter viermal so schnelle Wasser- 
abgabe wie für b. Daraus geht aber hervor, daß hohe Sauerstoffspannung 
die schädigende Wirkung der Infiltration zum Teil aufzuheben vermag. 
Infiltration bewirkt also wahrscheinlich eine Unterdriickung der normalen 
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Atmung zugunsten einer Anaerobiose, gegen die die héhere Pflanze auBer- 
ordentlich empfindlich ist (vgl. GRÜNBERG). 

Ich habe den Atmungsgaswechsel in einigen Versuchen noch genauer 
geprüft. Korrekt auf ihr Ausgangsgewicht zurückgebrachte, wasser- 
infiltrierte Blatter zeigen, wie oben schon bemerkt, eine von normalen 
Blättern kaum unterschiedene CO,-Produktion. Ganz anders solche 
Blätter, die infiltriert bleiben. In der Abb. 7 sind zwei Beispiele für Nico- 
tiana und Atropa dargestellt. Die CO,-Produktion der normalen Blatt- 
hälften ist gleich 100 gesetzt, die der infiltrierten in Prozenten der der 
normalen ausgedrückt (Anfangsfrischgewichte sind gleich, je 45g). Es 
zeigt sich, daß zunächst eine wesentlich geringere CO,-Produktion statt- 
findet. Sie steigt aber schnell an, erreicht unter Umständen nach 
6 Stunden fast das Doppelte und sinkt 
dann rasch ab. Nun habe ich rohe, mano- 
metrische Versuche angestellt, um einen 
Einblick in die Veränderungen des At- 
mungsquotienten zu erhalten. Die leider 
sehr behelfsmäßige Apparatur vermochte 
Differenzen von höchstens 0,2 genau zu 
ermitteln. Diese geringe Genauigkeit ge- 
nügte für den vorliegenden Fall bei wei- 
tem, da es sich zeigte, daß die infiltrierten 
Blattstücke Atmungsquotienten CO, : O, 
von 4—6 aufweisen können! Daraus geht 


hervor, daß die Blätter zweifellos erheb- Abb 7. CO:-Produktion H,O-infiltrierter 
Blätter in % der Produktion normaler 
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suches die CO,-Produktion der infil- 
trierten Blatter so erheblich geringer ist als die der normalen, so liegt 
das vielleicht daran, daß zunächst eine Sättigung der Interzellularen- 
flüssigkeit mit CO, erfolgt. Die erheblichen Unterschiede in der Atmung 
sind der Ausdruck eines veränderten Stoffwechsels. Obwohl die Atmung 
bei rechtzeitiger Rückkehr des infiltrierten Blattes in den normalen Zu- 
stand wieder völlig normal wird (vgl. Abb. 6), mußte doch die Frage ge- 
stellt werden, ob in anderen Bezirken des Stoffwechsels dauernde oder 
länger nachwirkende Veränderungen zurückbleiben. Da war zunächst 
die Wasserstoffionenkonzentration des Preßsaftes zu prüfen. Beim vor- 
übergehend H,O-infiltrierten Blatt (Nicotiana, Phaseolus) zeigen sich 
innerhalb der ersten 6 Stunden keine oder nur sehr geringe Verände- 
rungen des px (elektrometrisch oder mittels des Folienkolorimeters von 
Wutrr ermittelt). Beim dauernd infiltrierten Blatt fiel das px in 6 bis 
10 Stunden nur ganz gering ab, z. B. bei Nicotiana rustica von 5,6 auf 
5,5. Das ist sicherlich ohne sonderliche Bedeutung. 











126 K. Mothes: 


Entscheidender sind die Veränderungen im Proteinstoffwechsel, ob- 
wohl sie quantitativ kaum hervortreten. Ich werde in einer in Kürze er- 
scheinenden Arbeit zeigen, daß bei gehemmter Sauerstoffatmung im 
Blatt Eiweißspaltung abläuft. Das ist auch im infiltrierten Blatt der 
Fall. Das Ausmaß der Proteolyse ist bei der geringen Stundenzahl, die 
solche Versuche laufen, so gering, daß es vernachlässigt werden kann. 
Die Tendenz zur Proteolyse ist aber stark. Man kann dies nur im Autolyse- 
versuch feststellen. Ich werde an anderer Stelle darauf zurückkommen. 
Infiltrierte Blätter bauen aus diesen Gründen auch kein Eiweiß auf, selbst 
wenn in Bezug auf die Stickstoff- und Kohlenstoffernährung optimale Be- 
dingungen gegeben werden. Aber auch diese Fehlerquelle ist bei dem nur 
vorübergehend infiltrierten Blatt sehr gering zu veranschlagen, da die 
bald einsetzende normale Atmung auch den Eiweißstoffwechsel stabili- 
siert. Jedenfalls muß in der gesteigerten Proteolyse im infiltrierten Blatt 
die Ursache gesehen werden, daß es mir nicht gelungen ist, BsGRKSTENS 
Angaben über eine enorm rasche Eiweißsynthese nach Infiltration von 
Harnstoff und Glykose zu bestätigen. 

Zusammenfassend kann gesagt werden, daß bei kritischem Gebrauch 
der Vakuuminfiltrationsmethode die Fehlerquellen leicht ausgeschaltet 
werden können, daß aber ihre Nichtbeachtung zu völligen Umkehrungen 
des Stoffwechsels führen kann; im dauernd infiltrierten Blatt sind die At- 
mung gehemmt, damit auch bestimmte Synthesen. Die Spaltungen erscheinen 
gefördert und reduktive Prozesse erhalten die Oberhand. 


Nachteile der Infiltrationsmethode. 

Der bei weitem empfindlichste Mangel liegt in der Notwendigkeit der 
Belichtung nach erfolgter Infiltration, um die Stomata maximal zu öffnen 
und die Entfernung des Interzellularenwassers zu beschleunigen. Es 
wurde oben schon gesagt, daß im Dunkeln gehaltene Blätter im all- 
gemeinen viel zu langsam transpirieren, als daß sich irreversible Schä- 
digungen dabei völlig vermeiden ließen. Die notwendige Beleuchtung 
schafft aber sowohl in Bezug auf die allgemeine Ernährung als auch in 
Bezug auf den Sauerstoffdruck (durch Photosynthese wird O, frei und 
fördert gewisse oxydative und synthetische Vorgänge) Veränderungen, die 
man gern vermeiden möchte. Man tut in Fällen, wo diese Fehlerquelle 
eine bedeutende Rolle spielt, gut, ganze Blätter zu infiltrieren und nach 
Wiedererlangen des normalen Frischgewichtes eine Blatthälfte zur Kon- 
trolle zu analysieren und bringt die andere ins Dunkle. Werden spal- 
tende oder reduktive Vorgänge untersucht, so könnte man ohne Bedenken 
in kurzfristigen Versuchen völlig im Dunkeln arbeiten, wenn dies nicht 
einen weiteren erheblichen Mangel mit sich brächte. Der Eintritt der 
Stoffe in die Zelle erfolgt erst im Laufe der ‚‚Entwässerung‘‘ der Inter- 
zellularen. Der Übertritt der gelösten Substanzen aus der Interzellu- 
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larenfliissigkeit in die lebende Zelle wird offenbar durch die Transpiration 
wesentlich beschleunigt. Das geht aus zahlreichen Analysen hervor. 
Wenn man z. B. in ein Blatt, das C-Hunger leidet, apfelsaures Ammonium 
in 0,1 mol. Lésung infiltriert, so wird dies in etwa 12—20 Stunden total 
in Asparagin verwandelt, vorausgesetzt, daß für die völlige Wiederher- 
stellung des normalen Zustandes, für lufterfüllte Interzellularen gesorgt 
wird. Bleibt das Blatt infiltriert, verschwindet das Ammoniak nur zu 
einem Bruchteil. Man könnte die Ursache darin sehen, daß der abnormale 
Zustand der Infiltration, insbesondere der Sauerstoffmangel, die Syn- 
these des Asparagins verhindern würde. Genauere Untersuchungen zei- 
gen aber, daß die Ursache sicherlich darin zu suchen ist, daß im infiltrier- 
ten Zustande die gelösten Stoffe nur außerordentlich langsam in die 
Zellen eindringen, daß sie folglich auch nicht zu den Synthesen Verwen- 
dung finden können. Im vorliegenden Beispiel ergab sich, daß die Aspara- 
ginsynthese aus äpfelsaurem Ammonium auch bei starkem Sauerstoff- 
mangel vor sich geht, und daß nach erfolgtem Eindringen des Salzes in 
die Zellen eine erneute Infiltration mit reinem Wasser die Synthese des 
Asparagins nur ganz unbedeutend hemmt. So kann kein Zweifel bleiben, 
daß die Infiltration allein noch nicht genügt, um Stoffe zur Reaktion mit 
der lebenden Zelle zu bringen. 


Die Anwendbarkeit der Methode. 
Versuche über die Assimilation des Ammoniaks. 

Wir haben die Methode in sehr verschiedener Weise mit Erfolg an- 
gewendet, um Stoffe in die Zellen zu bringen. So haben wir zur Orien- 
tierung den Einfluß verschiedener Substanzen auf die Stärkebildung im 
gehungerten Blatt studiert. Dabei konnten wir uns nur qualitativer Re- 
aktionen bedienen. Hier wollen wir die Brauchbarkeit der Methode nur 
an solchen Experimenten demonstrieren, deren quantitative Auswertung 
ein klares Urteil gestattet. Uns kam es darauf an, vor allem in der wich- 
tigen Frage sicher zu gehen, ob die infiltrierten Substanzen tatsächlich in 
die Zellen gelangen. Um dies zu entscheiden, wählten wir solche Stoffe, 
die in der Zelle eine schnelle chemische Umwandlung erfahren. Über- 
sichtliche chemische Systeme ergaben sich uns in den Reaktionen von 
Ammoniak mit gewissen organischen Substanzen. 

Zunächst haben wir die natürliche Synthese von Asparagin studiert. 
Bekanntlich ist das Asparagin ein Produkt eines Ammoniakentgiftungs- 
vorganges, der in bestimmten höheren Pflanzen häufig und leicht abläuft. 
Welchen Weg die Asparaginsynthese einschlägt, ist bereits mehrfach er- 
örtert worden (vgl. MoTKEs 1926). Die Verwandtschaft der Asparagin- 
säure mit der Äpfelsäure und anderen 4-C-Säuren liegt auf der Hand. 
Experimentelle Untersuchungen liegen nur wenige vor. Vor allem hat 
SMIRNOW Ernährungsversuche mitgeteilt, in denen sterile Keimlinge mit 
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Lésungen von Ammoniumverbindungen organischer Säuren ernahrt wur- 
den. Aus der Geschwindigkeit, bzw. der Menge, mit der das Asparagin 
auftritt, schlieBt er auf die Brauchbarkeit der Säuren fiir die Asparagin- 
bildung. Jedoch dauerten seine Versuche 2 Wochen, und wir meinen, daB 
eine so lange Zeit einen eindeutigen SchluB zum mindesten erschwert. 
Andererseits arbeitete SMIRNOW mit Salzen, die sich nicht allein in ihrem 
Bau, sondern auch in ihrer Acidität und in ihrer Dissoziation wesentlich 
unterschieden. Damit ist aber die Voraussetzung zur Beurteilung der 
Smırnowschen Versuche nicht gegeben. Wir benutzten neutrale Salze in 
ihren natürlichen optischen Isomeren, bringen alle Lösungen durch Ammo- 
niak oder durch entsprechende Säure auf px 6,9—7,0. Die Konzentration 
ist in allen Fällen 0,1 mol. 

Versuch 1. 18. VIII. 1932. Bohnenblätter blühender Pflanzen (Pha- 
seolus multiflorus) werden längs der Rippe halbiert und so auf sechs Por- 
tionen verteilt, daß diese als physiologisch einheitlich gelten können. Die 
Portion a wird sofort analysiert. Die anderen werden infiltriert, danach 
ans Licht bis zur Erreichung des Ausgangsgewichtes gebracht, was nach 
3—4 Stunden erreicht ist. Nun kommen die Blätter ins Dunkle bei 28° C 
und 100% relativer Feuchtigkeit. Der Versuch wird 30 Stunden nach der 
Infiltration abgebrochen. Die Tabelle 1 enthält die Ergebnisse. Aus ihr 


Tabelle 1. Phaseolus multiflorus, gut ernährte Blätter. 




















NH,-N Nach 30 Stunden 
Infiltrierte Substanzen Frischgewicht infiltriert — ——— 
a | Sofort analysiert . 24,0 _- 0,5 5,5 
b | Wasser ..... 19,2 _ 0,7 7,6 
c | Bernsteins. Am.. . 19,5 25,5 1,1 21,2 
d | Fumars. Am. . . . 20,3 24,1 1,1 28,1 
e | Äpfels. Am. . .. 22,4 24,6 2,1 24,8 
f | Asparagins. Am. . 23,9 14,0 (+13,5 1,8 30,4 
Amino-N) 








ergibt sich, daB in dieser kurzen Zeit praktisch die gesamte Menge des 
Ammoniaks verschwunden ist, gleich, in welcher Bindung es vorlag. Da- 
für ist der 2 X Amid-N beträchtlich vermehrt. Seine Zunahme entspricht 
aber nicht völlig dem Verschwinden des Ammoniaks, vielmehr muß ein 
Teil des Ammoniaks zu anderen Synthesen Verwendung gefunden haben. 
Aus dem Versuch ziehen wir den Schluß, daß Ammoniak sehr leicht in die 
Zellen eindringt; denn die Annahme einer extrazellulären Synthese würde 
allen Erfahrungen widersprechen. Der Versuch aber erlaubt keinen 
Schluß, ob auch die organischen Säuren in die Zellen gelangt sind, da die 
Amidsynthese auch mit solchen Kohlenstoffskeletten, wie sie in der Zelle 
selbst entstehen, vor sich gegangen sein kann. Um dies zu prüfen, arbei- 
teten wir mit Blättern, die sich im Kohlenstoffhunger befanden. 
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Versuch 2 (18. VIII. 1932). Der Ver- 
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zierte) Amino-N ist bei den C-armen nur um 12 mg, bei den C-reichen 
aber um 31 mg gestiegen. Jedoch dürfte in beiden Fällen die Herkunft 
eine verschiedene sein. Während die C-reichen eine Eiweißsynthese von 
20 mg N aufweisen, zeigen die C-armen einen Eiweißschwund von 18 mg 
N. Auf Kosten dieses Eiweißschwundes werden wir die Zunahme des 
Amino-N zu buchen haben. Die Summe der Werte aus Spalte 11, 12 und 
13 ist annähernd gleich der Menge des verschwundenen Ammoniak-N 
(Spalte 10). Danach können wir annehmen, daß andere N-Fraktionen, 
als sie hier berücksichtigt sind, eine nur unbedeutende Rolie spielen, was 
ja auch aus unseren früheren Versuchen über diese Frage hervorgeht. 
Wir erschließen aus diesem Versuch einmal wiederum das leichte Eindringen 
von NH,, dann die leichte Synthese zu Amiden, Aminosäuren und auch 
Eiweißen bei genügender Versorgung mit Bausteinen (C-reiches Blatt), die 
fast ausschließliche Synthese zu Amiden (Asparagin), wenn wegen Mangels 
an Bausteinen eine Aminosäurensynthese unmöglich ist. Der Versuch läßt 
daneben bereits mit großer Wahrscheinlichkeit schließen, daß die Amid- 
synthese im Hungerblatt auf eingedrungene Äpfelsäure zurückzuführen ist. 
Denn praktisch dürfte keine andere mengenmäßig genügende Quelle für 
solche Synthesen im Hungerzustand vorhanden sein. Wir prüften diese 
Frage noch durch andere Versuche. Wir gehen dabei von der Asparagin- 
struktur und von den Studien von WooLr und VIRTANEN aus. Diese 
lehren uns, daß Asparagin bzw. die Asparaginsäure leicht aus drei stick- 
stofffreien Säuren entstehen kann: aus der Äpfel-, Fumar- und Bernstein- 
säure. Vermutlich geht die Synthese nicht den direkten Weg, sondern es 
bildet in allen Fällen die Fumarsäure ein indermediäres Produkt der 


Der Vorgang genügt wahrscheinlich folgendem Schema: 
COOH COOH COOH 
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Um nun eine sichere Auskunft dariiber zu erhalten, ob nur Ammo- 
niak oder auch die organischen Säuren mit jener erstaunlichen Geschwin- 
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digkeit eindringen, verglichen wir die dem Asparagin verwandten Säuren 
mit solchen, die zweifellos zum Aufbau des Asparagins direkt nicht die- 
nen kénnen. Um Synthese mit zelleigenen Stoffen auszuschlieBen, ar- 
beiteten wir mit Hungerblättern. 

Versuch 3 (23. VII. 1932). Junge Blatter von Nicotiana platana, die 
während 2 Tagen im Dunkeln hungerten. Es werden drei Portionen ein- 
heitlich aussehender Blätter ausgewählt, die je zwei Portionen Blatt- 
hälften liefern. Der Versuch wird 10 Stunden nach der Infiltration ab- 
gebrochen. Sonst alle Bedingungen wie bei Versuch 1. Die Ergebnisse 
sind in Tabelle 3 enthalten. 


Tabelle 3. Nicotiana platana, junge Hungerblätter. 




















Neugebildeter 
Du Nach 11 Stunden 2x Amid-N 
Infiltrierte Frisch- r (Annäherungs- 
Substanzen gewich: us M nie 2x Amid- werte) 
nu N 
AbsolutjIn % von2 mg} In % v. 2 
1 2 3 4 5 6 7 8 
Ia H,0 18,4 a 5,8; 0,9 - 7,0 = — 
Ib} Oxals. Am. 19,0 38,8 | 4,2) 28,0 72 6,3 — = 


IIa} Bernsteins. Am. | 20,8 | 41,2 1|5,9| 13,7 33 24,0 16 40 
IIb} Fumars. Am. | 21,9 | 43,5 [5,6] 12,7 29 25,8 18 42 
IIIa} Apfels. Am. 18,5 | 33,6 15,9] 10,15| 30 26,0 19 57 
IIIb] Asparagins. Am. | 18,1 | 16,4 16,11 10,2 | (62) | 13,9 | (7)| 22 
(+ 16 mg 
Amino-N) 
Der Versuch zeigt, daB bereits in 10 Stunden ein groBer Teil des 
Ammoniaks verschwunden ist (Spalte 5). Besonders schnell geht die Syn- 
these vor sich, wenn das Ammoniak an 4-C-Säuren gebunden ist. Dann 
sind durchschnittlich nur noch 30% NH; vorhanden. Der verschwundene 
Teil liegt hauptsächlich in der Form neugebildeter Amide vor. Besonders 
bei der Äpfelsäure stimmt die Bilanz recht gut (Spalte 5 + 8 = 30 + 57 
= 87%). Bei der Fumar- und Bernsteinsäure sind etwa 30% des Ammo- 
niaks in andere Verbindungen iibergegangen, die durch unseren Analysen- 
gang nicht gefaBt worden sind. Interessant ist nun das Verhalten des 
oxalsauren Ammoniums. Es sind noch 72% des infiltrierten NH; vor- 
handen. Die verschwundenen 28% sind aber nicht in Amide umgewan- 
delt worden. Ihr Schicksal ist unbekannt. Die Blatter zeigen im übrigen 
starke Schädigungen, die Acidität ist gestiegen, während sie in den 
anderen Zellen annähernd konstant geblieben ist (Spalte 3). Offenbar 
wurde durch Verbrauch von Ammoniak Oxalsäure frei, die giftig wirkt. 
Man kann aus diesen Versuchen schließen, daß in der Tat nicht allein 
Ammoniak sondern auch organische Säure in die Zellen schnell eindringt. 
In anderer Weise ist die rapide Amidsynthese nicht erklärbar, da eine 
9* 
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Quelle zur Bereitung des C-Skelettes in den Hungerblättern kaum ge- 
geben sein dürfte. Auch wäre zu erwarten, daß bei alleinigem Eindringen 
von Ammoniak und bei einer Entgiftung dieser Substanz durch zelleigene 
Körper, sich in den Membranen solche Mengen freier Säure anreichern 
würden, daß ein beträchtliches Sinken des px eintreten müßte. Dies wird 
aber nur bei der Oxalsäure beobachtet. In diesem Fall muß vorläufig 
dahingestellt bleiben, ob sie wirklich in den Membranen liegen geblieben 
ist. Ihre Giftwirkung könnte auch gegenüber den plasmatischen Grenz- 
schichten (Ca-Bindung) entfaltet werden, ohne daß sie ins Innere des 
Plasmas selbst gelangt. Wäre dem so, dann müßte man sagen, daß bei 
Äpfel-, Fumar- und Bernsteinsäure ihre Ungiftigkeit und ihr schneller 
Verbrauch zur Amidsynthese ihr Eindringen in die Zelle beschleunigen. 
Wir haben im übrigen beobachtet, daß auch im kohlehydratreichen Blatt 
bei Fütterung mit oxalsaurem Ammonium die Amidsynthese unterbleibt 
oder zumindesten stark gehemmt ist, offenbar weil das Steigen des px 
bzw. die Anreicherung mit Oxalsäure die an der Asparaginsynthese be- 
teiligten Fermente inaktiviert (analoges Verhalten der Säurepflanzen). 

Ob und wie weit Unterschiede im Eindringen der angewandten 4-C- 
Säuren vorhanden sind, kann aus unserem Versuch nicht bindend ge- 
schlossen werden. Zu erwarten ist, daß die Säuren sich nach ihrem Disso- 
ziationsgrad beträchtlich unterscheiden. Vielleicht ist darauf die Diffe- 
renz zurückzuführen, die wir in der Geschwindigkeit des NH,-Verbrauchs 
feststellen. Wenn Ammoniak an Äpfelsäure gebunden ist, verschwindet 
es schneller als bei der Bindung an Fumarsäure und in beiden Fällen 
schneller als bei der Bindung an Bernsteinsäure. Wir müssen es uns er- 
sparen, in dieser methodischen Arbeit auf diese Probleme näher ein- 
zugehen. 

In weiteren Versuchen haben wir noch größere Hungerzustände vor- 
gezogen und die Oxalsäure durch Weinsäure bzw. Milchsäure zu ersetzen 
versucht, die keine so ausgesprochenen Plasmagifte sind wie Oxalsäure. 

Versuch 4 (12. IX. 1932). Nicotiana atropurpurea. Junge bis mittlere 
Blätter, die 4 Tage im Dunkeln gehungert haben. Drei Blattportionen 
(I—III) werden in je zwei Hälftenportionen (a und b) aufgeteilt. Das 
Material ist sehr einheitlich gewählt. Exakt vergleichbar sind natürlich 
nur die a- und b-Analysen. Die infiltrierten Flüssigkeiten haben 0,1 mol. 
Konzentration und px 7 bis auf essigsaures Ammonium, das 0,2 mol. an- 
gewendet wird. Der Versuch dauert 18 Stunden (siehe Tabelle 4). 

Auch hier finden wir wieder, daß das an Äpfelsäure gebundene NH, 
schneller verschwindet als das an Fumarsäure, und dieses schneller als 
das an Bernsteinsäure gebundene. ‘Auch hier wird der größte Teil des 
Ammoniaks in Amidverbindungen überführt. Genaue Werte sind wegen 
mangelnden Kontrollversuchs nicht feststellbar. In der Spalte 5 haben 
wir die nach Abbruch des Versuchs vorhandenen Ammoniakmengen in 
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Tabelle 4. Nicotiana atropurpurea; junge bis mittlere Hungerblatter. 











: NH;-N in % des 
Infiltrierte Frisch- |Infiltriert.| Nach 18 Stunden infilte. NH,-N 
Substanzen gewicht | NH;-N 
NH;-N I2xAmid-N| brutto [| reduziert 
1 2 3 4 5 6 





1 ja| Weinsaures Am. 20,8 32,2 19,3 24 59,5 52 




















|b] Essigsaures Am. | 20,8 31,4 25,8 14 82,3 74 
Il {a | Fumarsaures Am. 16,4 23,2 9,9 27 42,7 35 
\b| Apfelsaures Am. 16,8 23,— 6,1 25 26,5 18 
Im {a | Fumarsaures Am. | 17,0 26,3 8,3 25 31,5 23 
\b | Bernsteins. Am. 18,0 27,2 10,8 26 40,— 32 





Prozenten der infiltrierten aufgefiihrt und in Spalte 6 korrigierte Zahlen 
der nämlichen Fraktionen, die um 8% vermindert worden sind, ein Wert, 
der dem durchschnittlich in solchen Blättern gefundenen präformierten 
Ammoniak entspricht. Aus dieser Spalte 6 geht hervor, daß das an Wein- 
säure gebundene Ammoniak wesentlich langsamer verschwindet; und 
noch mehr ist dies von dem an Essigsäure gebundenen zu sagen. Auch 
diese Beispiele zeigen, daß Säuren, die zur Amidsynthese oder auch zur 
Synthese von Aminosäuren nicht ohne wesentliche Umformung verwendet 
werden können, die Assimilation von Ammoniak erschweren. 

Wir lassen nun einige weitere Versuche zur Assimilation von Am- 
moniak folgen, das an Äpfelsäure bzw. Bernsteinsäure oder Fumarsäure 
gebunden ist. 

Tabelle 5. Nicotiana platana, junge und mittlere Blätter geköpfter 


Pflanzen. 5 Tage im Dunkeln, dann Infiltration. Lösungen 0,1 mol. 
Sonst wie Versuch 4. Versuch läuft 20 Stunden im Dunkeln. 























he Nach 20 Stunden 
Infiltrierte Substanzen À ‘x 
NH;-N 2x Amid-N 

1 2 3 4 
ı!® Fumarsaures Am. . . 21,9 26,5 5,2 41,6 
Ib Äpfelsaures Am... . 22,0 26,5 6,25 44,0 
nr | a Fumarsaures Am. . . 26,4 29,4 5,5 55,0 
Ib Bernsteinsaures Am. . 26,4 28,4 À | 46,4 








Diese Versuche zeigen, daß die Assimilation des Ammoniaks in fol- 
gender Reihenfolge je nach seiner Säurebindung abnimmt: Äpfelsäure, 
besser als Fumarsäure, besser als Bernsteinsäure. Dem Verschwinden des 
Ammoniaks läuft in allen Versuchen eine Zunahme des 2x Amid-N 
parallel. So sind z. B. in den Versuchen 4a und b die Summen der NH;- 
und 2x Amid-N-Werte annähernd gleich der Menge des infiltrierten 

Planta Bd. 19. 9b 
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Tabelle 6A. Phaseolus multiflorus, altere Blatter, 2Tage im Dunkeln 

gehungert. Fiedern gleichmäßig auf 3 Portionen verteilt. Versuch 

läuft 9 Stunden im Dunkeln. Sonst wie 4. Versuch. 6B: wie 6 A; 
Blätter haben aber 5 Tage gehungert. 






































2 x Amid-N Neuge- NH,N 
bildeter = Fred 
Infiltrierte Frisch- | NH,-N 2x Amid- | 8° 
Substanzen |Gewicht| infiltr. | NH N N in % |2*Amid- 
Zu- | desinfiltr. 70 
absol. desinfiltr. 
nahme | NH;-N NH,-N 
1 2 3 4 5 6 7 
| a H,0 we oe ae 32,5 >. 0,67 10 = ag m. 
A ; b | Fumarsaures Am. | 32,0 | 33,6 | 15,2 | 26 16 51 93 
le Äpfelsaures Am. | 32,0 | 35,0 | 12,6 | 32 22 63 99 
| here 23,5 — 0,8 11,8 — — _ 
B ! b | FumarsauresAm. | 23,5 | 21,3 | 12,9 | 20,6 8,8 41 102 
lo Apfelsaures Am. | 23,5 | 19,6 8,2 22,8 | 11,0 56 98 


NH,-N. Wir können daraus schließen, daß das eingedrungene Ammoniak 
bei Mangel an Kohlehydraten und bei Gegenwart brauchbarer 4-C-Säuren 
allein in das entsprechende Amid überführt wird. Versuche über die Ei- 
weißsynthese, über die in anderem Zusammenhange Mitteilungen ge- 
macht werden, haben in der Tat gezeigt, daß im C-Hunger eine nennens- 
werte Synthese von Monoaminosäuren und Eiweißen bei der Ernährung 
mit äpfelsaurem Ammonium nicht feststellbar ist. 

Wir haben uns nun die Frage vorgelegt, warum die Fumarsäure im 
allgemeinen die Amidsynthese weniger fördert als die Äpfelsäure, obwohl 
nach dem oben mitgeteilten Schema es doch wahrscheinlich ist, daß die 
Synthese des Asparagins über die Furmarsäure geht. Die Ursache kann 
auf verschiedene Weise gesehen werden. Einmal könnte die Fumarsäure 
schlechter permeieren als die Äpfelsäure, was schon oben betont wurde, 
dann aber könnte die Fumarsäure wegen ihrer größeren Labilität zum 
Teil verändert, z. B. in Bernsteinsäure übergeführt werden, und sich da- 
durch der Synthese zur Asparaginsäure entziehen. Da die Verwandlung 
der Fumarsäure in Bernsteinsäure eine Hydrierung darstellt, müßte 
man erwarten, durch Variation der Sauerstoffspannung diesen Vorgang 
erheblich beeinflussen zu können, was indirekt in der Synthese des Aspa- 
ragins analytisch gefaßt werden könnte. Zwei diesbezügliche Versuche 
werden in Tabelle 7 und 8 mitgeteilt. Sie geben noch keine klaren Er- 
gebnisse. In Tabelle 7 werden Äpfelsäure und Fumarsäure durch die 
Sauerstofftension nicht unterschiedlich beeinflußt. Allerdings ist be- 
merkenswert, daß zufällig das hier verwendete Material das an Fumar- 
säure gebundene Ammoniak schneller verbraucht, was im Gegensatz 
zu dem normalen Fall steht. In Tabelle 8 sehen wir nun, daß bei Sauer- 
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stoffmangel das an Äpfelsäure gebundene Ammoniak schneller ver- 
schwindet als das an Fumarsäure gebundene. Auch lehrt der Vergleich 
der Versuche 1 und 3 in Tabelle 8, daß geringe Sauerstofftension die Syn- 
these des Amides aus Fumarsäure hindert. Man könnte sich vorstellen, 
daß unter solchen Bedingungen Fumarsäure den Sauerstoff ersetzt und 
als Wasserstoffakzeptor wirkt, wobei sie sich in Bernsteinsäure ver- 
wandelt, die wie Versuch 6 zeigt in Tabelle 7 in der Tat bei Sauerstoff- 


Tabelle 7. Nicotiana atropurpurea, junge Blätter, 4 Tage im 
C-Hunger. Sonst wie Tabelle5. Versuchsdauer 24 Stunden. 





NH;-N 

Infiltrierte Frisch- | | wie | ia Jin % des 
Substanzen gewicht ni N N infiltr. 
: NH,-N 





I | In 1% O, a Fumars. Am. 22,1 31 13,7 34,6 44,3 

J und 99% N, b Apfels. Am. 24,5 37 17,2 | 32,0 | 46,5 
a Fumars. Am. 20,3 29 10,5 26,6 36,0 
b Apfels. Am. 22,2 31,5 | 11,8 30,0 37,5 




















II In 100% O, 


= — 


mangel zur Asparaginsynthese ungeeignet ist. Doch gehört zu einem 
bindenden Schluß der Nachweis der Bernsteinsäure im Fumarsäure- 
infiltrationsversuch bei Sauerstoffmangel. Die Verfolgung dieses Pro- 
blems lag aber außerhalb unserer methodischen Fragen. Wichtig er- 
scheint uns aber die Feststellung, daß die Amidsynthese aus Äpfelsäure 
durch O,- Mangel nicht gehemmt wird. 


Tabelle 8. Wie Tabelle 7. Blätter nur 3 Tage gehungert. 


Absolute Mengen Neugebildet 


Infiltrierte Frisch- | Infiltr. 3+6 


Substanzen gewicht] NH3-N | yyy 1x Amino-| 1x Amino-| +7 
“es TAmid-N| N Amid-N N 











1 2 3 4 5 6 7 8 





Fumars. Am.| 26,3 | 35,8 | 15,2 19 | 42 9 9 |33 
Apfels. Am. | 26,6 | 35,0 9,7 23 144,5 13 11 |34 
Fumars. Am.| 26,5 | 38,4 8,3 25 | 47,6 15 14 137 


I In 1% O, 
o | 

I In 100% 0, || Apfels. Am. | 26,9 | 38,5 | 89 | 24 |51,5 | 14 | 18 |41 
| 
| 





























Ro tesa. i 7578 (LL. | 
= ae Fumars. Am.| 26,5 | 37 94 | 25 |-484 | 15 | 15 |39 
IV | In 1% O, |} Bern- ;]26,0 | 35,2 | 28,3 13,2 = 3 — |— 

| In 100% O,|| steins. Am. || 25,9 | 35,4 | 16,7 | 18,01 — | a | — |— 


Die Tabelle 8 lehrt aber noch eine andere wichtige Tatsache. Wir 
haben bisher den 2 X Amid-N kurz als Asparagin-N bezeichnet, weil die 
(in früherer Arbeit) geschilderten physiologischen Tatsbestände es nahe- 
legen, daß der Amid-N dem Asparagin zugehört, also einer Verbindung, 
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die doppelt soviel Stickstoff enthalt, als aus der Amidbestimmung her- 
vorgeht. DaB Asparagin synthetisiert wird, geht auch aus rein chemi- 
schen Erwägungen auf Grund unserer Ernährungsversuche hervor. Vor 
allem haben auch die Bilanzen ausgezeichnet gestimmt, wenn wir der 
Rechnung Asparagin zugrunde legten. Ganz bewiesen ist damit aber die 
Synthese des Asparagins noch nicht. Tabelle 8 enthalt nun einen Befund, 
der diese Annahme sehr wahrscheinlich macht; denn die Zunahme des 
1 x Amid-N ist ungefähr gleich der Zunahme des Amino-N. Die geringen 
Differenzen sind vielleicht auf sekundäre Prozesse oder auf Mängel in 
der Bestimmung des Amino-N nach van SLYKE zurückzuführen. Um 
hier ganz sicher zu gehen, haben wir uns um den direkten Nachweis des 
Asparagins nach der schon früher von uns benutzten Methode E. Wın- 
TERSTEINs bemüht. Wir gingen von einer größeren Blattmenge aus und 
ve: i hren nach der Blatthälftenmethode. Infiltriert wurden a) äpfel- 
saures Ammonium 0,1 mol., b) Wasser, siehe Tabelle 9. Nach 32 Stunden 
war fast der gesamte NH;-N verschwunden. An seiner Stelle wurden 
60 mg neugebildeter 2x Amid-N gefunden. 9% des Blattextraktes 
wurden nach WINTERSTEIN behandelt, und aus dem eingedampften 
Syrup wurden die rhombisch-prismatischen Kristalle mit der Lupe ausge- 
sucht. Sie wurden mit abs. Alkohol abgespült, über Schwefelsäure ge- 
trocknet und gewogen. Aus dem Extrakt a) wurden 0,53 g, aus dem 
Extrakt b) 0,18 g erhalten. Die Kristalle zeigten die Eigenschaften des 
Asparagins in Bezug auf Form und Kristallwasserabgabe bei 100° ©. 
Sie enthielten bei a) 8,6% Amid-N (ist gleich 92% der theoretischen 
Menge) und 8,9% Amino-N; bei b) nur 7,4% Amid-N und 8,6% Amino-N. 
Da 0,53 g Asparagin etwa 99 mg 2x Amid-N entsprechen, in unserem 
Falle das Asparagin aber etwa zu 10% verunreinigt war, wie aus den eben- 
angeführten Rechnungen sich ergibt, würde eine Ausbeute von rund 
75% ermittelt worden sein. 


Tabelle 9. Nicotiana platana, junge Blätter, nach 4tagigem Hunger. 
Dauer des Versuchs 32 Stunden. 














Infiltriertes a) Äpfelsaures Am. b) H,0 
Frischgewicht . . . . . . . s ds 58 g 58 g 
Infiltrierter NH,-N . . . . . . .. 85 mg - 
A ve os 3,2 3,6 
2xAmidN ..... Pew F 121,0 40,5 
Neugebildeter2xAmid-N.... . 80,0 _ 


Damit ist aber eindeutig der Schluß zu ziehen, daß bei der Infiltration 
von äpfelsaurem Ammonium ein Amid einer Mono- Aminosäure entsteht, 
und daß diese Verbindung Asparagin ist. 

Was nun die Assimilation von Ammoniak betrifft, das an leicht ver- 





Die Vakuuminfiltration im Ernährungsversuch. 137 


arbeitbare 3-C-Säuren gebunden ist, wie Milchsäure und Brenztrauben- 
säure, so haben wir in einigen Versuchen, von denen einer in Tabelle 10 
dargestellt ist, gefunden, daB auch derart gebundenes Ammoniak ziem- 
lich schnell verschwindet. Bei Brenztraubensäurefütterung wird im 
kohlehydratarmen Blatt relativ mehr Amino-N als Amid-N gebildet. 


Tabelle 10. Nicotiana tabacum (Sorte Maryland), junge Blatter nach 
3tagigem Hungern. Lésungen 0,1 mol., px 7,0. Versuchsdauer 
































18 Stunden. 
Absolute Mengen Zunahmen 
Frisch- 
Zante = HN EP teen 
wicht NH,-N | Amid- Amino- NH;-N Amid- | Amino- 
N N N N 
a b ce d e f £ h 
ja LEO . .. : 120 | — 4,3 7 16,3 | — = _ = 
I | b| Brenztrauben- 
| saures Am. . | 29,1 | 24,4 | 10,5 | 13 | 26,6 | 6 6 10 22 
(> ED: .. «=. ae? — 4,9 5 | 198 | — — — = 
IL! b| Milchsaures 
Am... . . 1211181 11137 14 1 287 | 84 9 4 19 














Wir können nichts darüber aussagen, welcher Natur der Amid-N ist. 
Es liegt nahe, auch hier Asparagin zu vermuten, da nach den Auffas- 
sungen von RUHLAND, WETZEL und WoLr Fumarsäure als Baustein des 
Asparagins leicht aus Brenztraubensäure entstehen kann. Jedenfalls 
ergeben sich nicht so klare Verhältnisse zwischen Monoamino- und 
Amid-N wie bei den oben behandelten 4-C-Säuren. Die Milchsäure zeigt 
ein etwas anderes Verhalten, was übrigens durch Parallelversuche er- 
härtet werden konnte. Es wird wahrscheinlich ein amidartiger Körper ge- 
bildet, der nicht dem Asparagin gleichen kann, da die Zunahme des 
Amino-N hinter der des Amid-N stark zurückbleibt. Es ist hier nicht 
der Ort, diese Fragen einer abschließenden Beantwortung zuzuführen. 
Die Versuche scheinen aber geeignet zu zeigen, wie wenig wir noch über 
Reaktionen an im Organismus häufig vorkommenden Stoffen wissen, 
und wie weit die Vakuuminfiltrationsmethode geeignet ist, um mit ihrer 
Hilfe in dieses Dunkel etwas Licht zu tragen. 

Als Ergebnisse dieser methodischen Untersuchungen können wir fest- 
stellen: 

1. Die Vakuuminfiltrationsmethode gestattet bei geeigneter Anwen- 
dung gelöste Stoffe mit großer Geschwindigkeit in die Blattzellen zu 
bringen, wo sie zur Reaktion gelangen. Sie gestattet ein weitgehend 
keimfreies Arbeiten und bringt praktisch alle Blattzellen unter einheit- 
liche Ernährungsbedingungen. Diese Methode erscheint zur Klärung 
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chemisch-physiologischer Fragen an Blattern geeigneter als andere Er- 
nährungsmethoden. 

2. Die Methode wird demonstriert an Versuchen über die Assimilation 
von an organische Säuren gebundenem Ammoniak. Bei der Infiltration 
solcher Ammoniumsalze in das C-Hungerblatt werden Amide gebildet. 
Gut geeignet sind (in absteigender Reihe) Äpfelsäure, Fumarsäure, 
Bernsteinsäure, weniger gut Weinsäure, Brenztraubensäure und Milch- 
säure, schlecht Essigsäure und überhaupt nicht die giftig wirkende 
Oxalsäure. Speziell für die Äpfelsäure wird gezeigt, daß das mit Am- 
moniak gebildete Amid Asparagin ist, dessen Bildungsmechanismus er- 
örtert wird. Bei der Ernährung mit Brenztraubensäure überwiegen die 
gebildeten Aminogruppen bedeutend, bei milchsaurem Ammonium ist 
es umgekehrt. 


Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft danke ich für die 
wirtschaftliche Unterstützung, Herrn Hans GRIMM für seine treue Hilfe- 
leistung bei den Analysen. 
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(Aus dem Botanischen Institut Göttingen.) 


ZUR ENTWICKLUNGSPHYSIOLOGIE DER SCHRAUBIGEN 
BLATTSTELLUNG. 


Von 
Dr. TH. SCHMUCKER. 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. Dezember 1932.) 


I. 

Die schraubige Blattstellung hôherer Pflanzen hat starkes, zum Teil 
geradezu mystisches Interesse gefunden wegen der weitgehenden Kon- 
stanz der Divergenzwinkel, die angeblich fast stets den Werten der be- 
kannten Hauptreihe 1/2, 1/3, 2/5, ®/s . . . (Grenzwert 137° 30’) genau ent- 
sprechen sollten, seltener jenen ahnlich gebauter einfacher Nebenreihen. 
Sollte sich das bewahrheiten, so wäre mit Sicherheit zu vermuten, daß 
hier einfache, rein geometrisch deutbare Kausalbeziehungen vorliegen 
müßten, etwa vergleichbar jenen, die sehr einheitliche, gleich große, 
kugelige Pollenkörner (z. B. von Nymphaea) im hängenden Tropfen zu 
fast mathematisch genauen Sechseckgruppen sich anordnen lassen. 

Vorliegende Arbeit, einer Zufallsbeobachtung entsprungen, will nicht 
das ganze Problem neu aufrollen, insbesondere nicht die rein formale und 
fine'© Seite. Sondern es sollen an Hand des vorliegenden Materials Ge- 
danken erwogen werden, die zur Klärung des kausal-analytischen Mo- 
ments beitragen können. Hier liegt auch die Hauptfrage. 

Wenn bei einer Pflanzenart ein bestimmter Divergenzwinkel konstant 
auftreten würde, so wäre das wohl „genotypisch‘‘ bedingt. Über das 
kausal-mechanische Zustandekommen ist damit nicht viel ausgesagt, 
denn wie Gene sich auswirken, manifest werden, darüber wissen wir zur 
Zeit fast nichts. Immerhin könnten Kreuzungsversuche mit Arten ver- 
schiedener Blattstellung weiterführen. (Diesbezügliche Versuche mit 
Chrysosplenium-Arten sind noch nicht schlüssig.) Da es auch nie in ana- 
lytisch brauchbarer Weise gelungen ist, Blattstellungen experimentell zu 
verändern, so bleibt zunächst nur der Weg genauer Beobachtung und 
Vergleichung geeigneter Erscheinungen in der Natur. 

Wenn bei einer Art, die zu einer durch fast stets dekussierte Blattstel- 
lungausgezeichneten Familie gehört, an einzelnen Sprossen schraubige 
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Blattstellung auftritt, so darf diese Tatsache zunächst nicht mehr Interesse 
beanspruchen als andere, Abnormitäten auch. Wenn sich aber zeigen 
sollte, daß als stationärer Zustand nur die Dekussation (eventuell unter 
Bereicherung der Gliederzahl) oder eine ganz bestimmte Art schraubiger 
Blattstellung auftritt, und wenn man ferner erkennen könnte, wie der 
Übergang erfolgt, so wäre viel gewonnen. Denn diese bestimmte Art der 
Stellung muß eben wegen ihrer Konstanz bestimmte entwicklungsphysio- 
logische Gründe haben, ohne daß dabei die nicht analysierbare Genwir- 
kung eine entscheidende Rolle spielte. Die Genwirkung induziert ,,de- 
kussiert im Normalfall‘, eine Abweichung — vielleicht zufälliger Art — 
stört den Vorgang im Vegetationspunkt, die Blattstellung wird unregel- 
mäßig und erreicht schließlich in jener bestimmten Schraubenstellung 
ein neues Gleichgewicht. Von besonderer Bedeutung wird eine solche Ab- 
normität dadurch, daß bei allen Dikotylen opponierte Kotyledonen vor- 
handen sind, denen schraubige Stellung folgt, so daß gewissermaßen jene 
Abnormität zu einem ungewöhnlichen, spät eintretenden Spezialfall der 
Entstehung schraubiger Blattstellung überhaupt wird. Übergänge gibt 
es genügend, so z. B. in der Familie der Scrophulariaceen, wo die Dekussa- 
tion im normalen Geschehen je nach Gattung oder Art früher oder später 
in schraubige Stellung übergeht, bei manchen Arten sogar erst im Blüten- 
stand oder überhaupt nicht mehr (z. B. Pedicularis verticillata im Gegen- 
satz zu anderen Pedicularis-Arten). Was sich für Abnormitäten ermitteln 
läßt, kann für den Normalfall von erheblichem, vielleicht entscheidendem 
Werte werden. 

Abnorm beblätterte Eschensprosse (Fraxinus excelsior) haben diese 
Wünsche weitgehend erfüllt. Sie wurden 1930 oberhalb Hann.-Münden 
gesammelt, im Jahre 1932 auch auf dem Göttinger Hainberg. Abnormi- 
täten gegen die normale Dekussation sind sehr häufig, für uns brauchbare 
verhältnismäßig selten. Einige nötige Bemerkungen über den Aufbau 
der Eschensprosse seien vorausgeschickt. 

Die beiden Glieder eines Blattpaares stehen sehr häufig nicht gleich 
hoch und zwar kann der Unterschied sehr erheblich sein, ohne daß sich 
sonst etwas änderte. Wenn ein solcher Höhenunterschied einmal vor- 
handen ist, setzt er sich meist über eine längere Strecke hin fort. Aber 
auch wenn die beiden Glieder gleich hoch inseriert sind, brauchen sie 
keineswegs physiologisch gleichwertig zu sein. Das erkennt man beim 
Übergang zu den Winterknospen am besten. Sehr häufig ist das eine 
Glied eines Paares in der Reduktion zur Knospenschuppe viel weiter fort- 
geschritten als das andere, im äußersten Falle so weit, daß eines ein nor- 
males Laubblatt darstellt, das andere eine typische Knospenschuppe 
(Abb. 1). An mehr oder minder horizontalen Seitenzweigen ist in solchen 
Fällen öfter das untere Glied blattartig ausgebildet, aber nicht immer. 
Die Schwerkraft oder das Licht scheinen also eine gewisse Rolle bei dieser 
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Determinierung zu spielen, aber keine entscheidende. Denn an Seiten- 
zweigen können sich die Verhältnisse auch umkehren, und an vertikalen 
Hauptsprossen können die beiden Glieder in gleicher Weise verschie- 
den sein. 

Gelegentlich wird eine Seitenanlage gespalten in zwei, die meist ziem- 
lich gleich stark sind und von der Mediane gleichweit seitlich abweichen. 
Sie können gleich hoch stehen oder auch mehr oder weniger verschieden 
hoch. Daß es sich wirklich um Ersatz einer Anlage durch zwei handelt, 
läßt sich leicht ersehen. Man findet nicht selten, daß die Trennung nicht 
vollständig wurde bzw. wieder teilweise Vereinigung eintrat, was daran 





Abb. 1. Ungleichwertigkeit der Glieder eines Blattpaares bei der Esche (beim Übergang zu Knospen- 
schuppen). Links: ein großes und ein kleines Laubblatt. Mitte: ein kleines Laubblatt und eine 
Knospenschuppe. Rechts: ein großes Laubblatt und eine Knospenschuppe. 


zu erkennen ist, daß an Stelle der zwei zu erwartenden benachbarten 
Blätter nur eines vorhanden ist, dieses aber in verschiedenem Grade ge- 
gabelt oder teilweise als Doppelblatt ausgebildet erscheint. Weil dieser 
Punkt von Wichtigkeit ist, sei auch auf ein höchst lehrreiches Beispiel 
von einer anderen Art hingewiesen. Bei Veronica-Arten der spicata- 
Gruppe mit quirlig gestellten Blättern nimmt nicht selten plötzlich im 
oberen Teil des Sprosses die Zahl der Wirtelglieder um eine Einheit ab. 
Ist sie ausgefallen oder sind zwei verwachsen? In mehr als Zweidrittel der 
beobachteten Fälle dieser Art ließ sich feststellen, daß an der zu erwarten- 
den Stelle ein etwas abnormes Blatt stand, das durch verschieden weit- 
gehende Verdoppelung auf seinen Ursprung aus zwei „zusammenge- 
wachsenen‘“ Anlagen hinwies (Abb. 2). Es ließ sich bei Kenntnis der 
normalen Blattentwicklung geradezu ablesen, auf welchem Entwick- 
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lungsstadium die Vereinigung stattfand. Wenn sich hier eine Vereinigung 
zweier Anlagen nachweisen lieB, wird das Umgekehrte, das Auseinander- 
weichen, wie wir es bei der Esche sehen, auch einleuchtender. 

Der Ubergang von dekussierter zu schraubiger Blattstellung war nur 
an verhältnismäßig wenigen Sprossen genügend klar zu erkennen. Oft 
scheint er in der Zone der Knospenschuppen einzutreten. Da die Ab- 
leitung von genauen Divergenzwinkeln an älteren Sprossen, wenn sie ob- 
jektiv sein soll, Schwierigkeiten bereitet, so sei hier auf eine Anführung 
der zahlreich abgenommenen Diagramme verzichtet. (Einige Beispiele 
folgen im zweiten Abschnitt.) Es ergab sich im allgemeinen folgendes: 
Zwischen den Zonen mit normaler Dekussation und normaler Schrauben- 
stellung mit annähernd gleichen Divergenzen liegt im allgemeinen eine 





Abb. 2. Doppelblätter von Veronica virginica (Erklärung im Text). 


Zone mit unregelmäßiger, um nicht zu sagen, unordentlicher Blattstel- 
lung. Gewöhnlich beginnt diese entweder damit, daß die beiden Glieder 
eines Paares AB nicht gleich hoch stehen, was im folgenden Paar OD 
ebenfalls der Fall ist. Meist kann man aber hier schon von einem zu- 
sammengehörigen Paar nicht mehr sprechen, sondern es folgt ein Einzel- 
blatt C, welches gegen die Winkelhalbierende des letzten Divergenz- 
winkels von 180° etwas verschoben ist. Das nächste Blatt D steht wieder 
einzeln, und zwar auffallenderweise oft so, daß die Winkelhalbierende des 
Winkels CD ungefähr durch A geht, das ganze Sproßstück von A bis D 
also im Grundriß bilateral symmetrisch wird (vgl. Abb. 8 links). 

Oder die Unregelmäßigkeit beginnt an einer Stelle, wo Verdoppelung 
einer Seitenanlage eingetreten war, und zwar im wesentlichen ganz ähn- 
lich wie im vorigen Fall (vgl. Abb. 8 rechts). 

Es ist mehr als eine Umschreibung, wenn man sagt, die durch das ver- 
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tikale Auseinanderweichen zweier gepaarter Anlagen bzw. die Verdoppe- 
lung einer Anlage hervorgerufene Stérung des bisherigen Rhythmus sei 
Anlaß zum Übergang in die Schraubenstellung. Daß der Rhythmus aus 
dem Gleise geworfen wird, ist dann selbstverständlich, wenn man den 
Ort jeder folgenden Seitenanlage als kausal durch die vorhergehenden 
bedingt ansieht und nicht irgendein besonders waltendes Symmetrie- 
prinzip annimmt. Ob die Stérung hinreicht, zu einem neuen, stabilen 
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Abb. 3. Querschnitte der Endknospen schraubig beblätterter Eschensprosse. 


Rhythmus zu führen, ist damit offen gelassen. Tatsächlich kann nach 
einer kurzen Störungszone die normale Dekussation wieder eintreten. 
Aber das muß nicht sein. Es kann eine Grenze überschritten werden, ein 
neuer stabiler Rhythmus auftreten, und zwar eine normale Schrauben- 
stellung (warum gerade eine solche, wird in Abschnitt 2 dargelegt wer- 
den). Tatsache ist nach den morphologischen Befunden jedenfalls, daß 
es nur drei stabile Anordnungen gibt : die Dekussation ; die wirtelige Stel- 
lung mit drei Gliedern, mit voriger nahe verwandt ; die Schraubenstellung 
mit einem Divergenzwinkel, der dem Endwert der Hauptreihe 137,50 
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nahe liegt. Ist diese Schraubenstellung einmal erreicht, so bleibt sie lange 
erhalten. Es lag ein fast 4 m langes Stammchen vor, an dem über drei 
Jahresgrenzen hinweg die Schraubenstellung erhalten geblieben war und 
ebenfalls in der Endknospe, also mindestens 4 Jahre lang. Die Seiten- 
zweige waren mit Ausnahme eines einzigen, wo sehr bald schraubige 
Blattstellung einsetzte, normal dekussiert beblättert. 





Abb. 4. Querschnitte durch die Endknospen schraubig beblätterter Eschensprosse. 


Es war das Uberraschende bei dieser Untersuchung und der eigent- 
liche AnlaB zu dieser Arbeit, daB nicht nur eine regelmaBige Schrauben- 
stellung sich herausbilden kann, sondern, daB darüber hinaus nach Unter- 
suchung der Endknospen solch schraubig beblätterter Sprosse in allen 





Abb. 5. Schema der Blattstellung 2/; (144°) und nach dem Endwert der Hauptreihe (137,5). 


Fallen fast genau der gleiche Divergenzwinkel auftritt (Abb. 3 und 4). 
Zwar sind die aufeinanderfolgenden Winkel der Anlagen keineswegs voll- 
kommen gleich, sondern mit starker Streuung um einen Mittelwert, wie 
es übrigens auch bei ,,normal‘ schraubig beblätterten Pflanzen sein kann. 
Aber der Anblick der Figur zeigt doch sofort die auBerordentliche Ahn- 
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lichkeit der Diagramme aller dieser Knospen untereinander und mit der 
Schraubenstellung vom Divergenzwinkel 137,5° (Abb. 5 rechts). Das wird 
noch unterstrichen, wenn man die Grundrisse ausmißt. Es ergeben sich 
folgende Mittelwerte der Divergenzwinkel bei den verschiedenen Sprossen : 
140°, 140°, 140°, 1409, 1419, 1410, 1420, 
Der Endwert der Hauptreihe aber ist 137,5°. Alle erhaltenen Werte liegen 
also innerhalb der Grenzen, die durch die späteren Glieder der Hauptreihe 
gegeben sind. 

Soweit die Tatsachen. Warum die regelmäßige Schraubenstellung als 
Folge einer zufälligen Störung des bisherigen Rhythmus eintritt und 
warum die .Divergenz dabei annähernd 140° ist, soll im nächsten Ab- 
schnitt zu zeigen versucht werden. 


il. 


Wenn in diesem zweiten Teil versucht wird, die im ersten Teil fest- 
gestellten Tatsachen zu erklaren, so soll das nur heiBen, diese aus wenigen 
einfachsten und einleuchtenden entwicklungsmechanischen Annahmen 
als notwendige Folgen herzuleiten. Zwar sind wir der Meinung, daB die 
so erhaltene Theorie fiir die Blattstellungslehre, insbesondere die kausale 
Erklärung der ,,Hauptreihe“ von Bedeutung ist, doch soll das mangels 
des eindeutigen experimentellen Beweises nicht abschlieBend behauptet 
werden. 

Da der direkte experimentelle Weg kaum gangbar ist, so ergeben sich 
für die Erklärung des Auftretens der Divergenzen der Hauptreihe (1/:, 
1/3, 2/5, 3/g...) bzw. des Endwinkels derselben (137,50) zwei Möglich- 
keiten. Entweder man nimmt sie als gegeben an und sucht rückwärts 
ihre Bedingtheit aufzuklären, oder man macht möglichst einfache und 
naheliegende entwicklungsmechanische Annahmen über die Verhältnisse 
am Vegetationspunkt und sieht zu, was bei deren folgerichtiger Durch- 
führung herauskommt. Der letztere Weg wurde eingeschlagen. Es sei 
hier besonders betont, daß hierbei die Grundannahmen keineswegs mit 
Rücksicht auf ein zu erklärendes Endergebnis gemacht wurden. Das ent- 
scheidend Wichtige ist dabei natürlich folgendes: Ergeben sich jetzt Ver- 
hältnisse, wie sie in der Natur tatsächlich vorkommen, so kennt man 
eo ipso ihre ,,Ursache‘‘, denn das sind ja die gemachten Annahmen. 

Erklärungsbedürftig ist folgendes: 1. Warum geht die dekussierte 
Blattstellung in eine schraubige über? 2. Warum entsteht eine fort- 
laufende, ungebrochene Schraubenlinie mit gleichen Divergenzen 
zwischen aufeinanderfolgenden Gliedern? 3. Warum treten die Werte der 
Hauptreihe als Divergenzen bzw., wenn HIRMER recht hat, deren End- 
winkel auf? 

Wir brauchen für die Verhältnisse am Vegetationspunkt nur wenige 
Annahmen. Wenn wir hier von ‚Feld‘ sprechen, so bedeutet das durch- 

Planta Bd. 19. 10 
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aus nichts Mystisches, wie so oft. Wir führen diesen Begriff nur ein, um 
bestimmte Verteilungsverhältnisse am Vegetationspunkt kurz beschrei- 
ben zu kénnen. Wir kônnen es offen lassen, was diesem Felde eigentlich 
zugrunde liegt, und können doch mit ihm formal mit Sicherheit arbeiten. 
Kann man doch z. B. den gréBten Teil der Elektrostatik nach Kenntnis 
des Couromgschen Gesetzes exakt verstehen, ohne zu wissen, was Elek- 
trizitat eigentlich ist. 

Wir nehmen an, der Vegetationspunkt eines radial beblätterten Spros- 
ses sei von radialer Symmetrie. Durch Auftreten einer seitlichen embryo- 
nalen Anlage wird diese Symmetrie nicht nur morphologisch, sondern 
auch innerlich gestért. Ob es sich dabei um eine anziehende Wirkung der 
jungen Seitenanlage für Nährstoffe, ,,organbildende“ Stoffe oder ähn- 
liches handelt, spielt zunächst keine entscheidende Rolle. Selbst wenn 
Strahlungen, elektrische Felder oder dergleichen das Wesentliche sein 
sollten, würde das unsere Theorie wenig beeinflussen. Wir unterlassen es 
daher absichtlich, auch nur den Versuch einer Präzisierung zu machen, 
die unnötig ist und die Theorie nur belasten würde. 

Wir nehmen ferner an, daß die Veränderung des Feldes um so geringer 
sein wird, je weiter die betrachtete Stelle vom Ort der Ursache der Stö- 
rung, d.h. der Neuanlage, entfernt ist. Das ist fast selbstverständlich und 
wird durch die Gesetze der Äquidistanz bzw. Alternation von Quirlen 
bewiesen. Wir nehmen auch an, daß die Einwirkung einer Anlage auf das 
Feld mit der Zeit sich ändert, insbesondere mit dem zunehmenden Alter 
der Anlage (zumindest von einem bestimmten Zeitpunkt an) abnimmt. 
Das letztere ist selbstverständlich, das erstere sehr naheliegend. Das Ge- 
setz der zeitlichen Änderung aber kennen wir nicht. 

Aus diesen Annahmen läßt sich für den praktischen Gebrauch die 
Sache am besten so darstellen, daß jede neue Seitenanlage eine absto- 
Bende Wirkung ausübt in dem Sinne, daß die nächste möglichst weit ent- 
fernt davon entsteht. Äquidistanz und Alternation sind für den einfach- 
sten Fall die zwingende Folge davon. Wir weisen nochmals darauf hin, 
daß die ,,abstoBende Wirkung‘ nichts Mystisches ist, sondern nur der 
bildliche Ausdruck für die entwicklungsphysiologischen Folgen der ge- 
machten Annahmen. 

Gehen wir nun an die Beantwortung der drei gestellten Fragen. Nach 
den Befunden an den Eschensprossen kann auf zweierlei Weise die 
dekussierte Blattstellung über ein äußerlich unregelmäßiges Gebiet in 
die Spiralstellung übergehen. Entweder treten die zwei opponierten 
Blätter in der Längsrichtung auseinander oder eine Anlage spaltet sich 
in zwei. . 

Im ersten Falle wird sich nach unserer Theorie sofort eine Asymmetrie 
bemerkbar machen (vgl. Abb. 6). Anlage 2 ist jünger und sitzt höher als 
Anlage 1, wird also Anlage 3 stärker abstoßen, d. h. der Winkel zwischen 
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2 und 3 wird größer sein als (180 : 2) = 90°, und zwar um den Betrag a. 
Wir nehmen dabei an (was auch tatsächlich verwirklicht ist), daß ähnlich 
wie das Paar 1—2 auch das Paar 3—4 nicht aus zwei gleich hoch sitzen- 
den Gliedern besteht. Ob Anlage 3 rechts oder links des Durchmessers 
1—2 liegt, beruht auf Zufall, bestimmt aber die Richtung der sich 
weiterhin daraus ergebenden Schraubenlinien, ob rechts oder links 
gewunden. Tatsächlich kommen die beiden Schraubenlinien bei der 
Esche (wie bei allen Blütenpflanzen) gleich oft vor!. Im übrigen ist 
es ohne das Auftreten einer derartigen ungleichen Abstoßung bzw. un- 
symmetrischen Verschiebung einer Anlage grundsätzlich unmöglich, daß 
aus einer radialen Symmetrie eine Schraubensymmetrie entsteht. Daß 
diese aber wirklich auftritt, beweist wenigstens formal die Richtigkeit 
der Annahme. 

Wir sehen gemäß unserem Gedankengang nun zu, was sich weiter er- 
eignet, wenn aus gleicher Veranlassung jede folgende Anlage um einen 





Abb. 6. Schema der Konstruktion ohne (links) und mit (rechts) Verdoppelung. Gestrichelt die 
wi A die Richtungen nach Ablenkung (vgl. Text). 





nden. 


gleichen Winkel a gleichsinnig aus der Winkelhalbierenden des vorher- 
gehenden Divergenzwinkels abgelenkt wird. Winkel a ist zunächst un- 
bekannt. Wir können aber aus den Eschenzweigen schließen, daß er un- 
gefähr 200 betragen mag (abgelesen z. B. an der ersten Ablenkung). Wir 
können, wenn wir wollen, die erste Ablenkung auch kleiner nehmen als 
die folgenden. Das ändert nichts Wesentliches. 

Es ergeben sich durch Zeichnung oder Rechnung folgende Diver- 
genzen aufeinanderfolgender Glieder bei Durchführung der eben an- 
geführten Voraussetzung. 


1 Genetisch ist die Richtung der Schraubenlinie anscheinend im Normalfall 
nicht festgelegt. Vererbungsversuche bis F, mit Saxifraga tridactylites ließen 
darauf schließen. Der Untersucher, der auf meine Veranlassung diese Arbeit 
durchführte, ist leider samt den Protokollen verschollen, so daß ich hier nichts 
Endgültiges sagen kann. Doch ist wiederholt auch in anderen Fällen ein gleicher 


Befund erhoben worden. 
10* 






































Divergenz _ 
5 18° 21° 250 30° 40° 40° * 
1—2 180 180,0 180,0 180 180 186 180 
2-3 95 108,0 111,0 115,0 120 130 110 
3—4 138 144,0 145,5 147,5 150 142,5 165 
4—5 116 126,0 128,3 131,3 135 148,7 138 
5—6 127 135,0 136,8 139,2 143 145,6 152 
6-7 122 130,5 133,0 135,4 138 147,2 146 
7—8 125 132,5 134,5 137,3 141 146,4 148 
8—9 122 131,6 133,8 136,4 140 146,8 145 
9—10 132,2 134,1 136,8 146 
10—11 131,9 134,0 136,6 
11—12 132,1 134,0 136,7 
Endwert | 122,5 132 134 136,7 140 146,7 











* Nach einer ersten Ablenkung von 20°. 


Die Reihen für 18, 21, 25, 400 sind auch berechnet, die anderen nur 
graphisch ermittelt und daher nur annähernd. 

Es ergibt sich: In allen Fällen nähert sich die Divergenz pendelnd 
einem Endwert asymptotisch. (Der Endwert ist, worauf mich Herr Prof. 
Dr. HerGLoTz, dem ich dafür sehr danke, hinwies, genau [120 + 2/; «].) 


0-5? a@=27° œ=50° 


Abb. 7. Grundrisse bei verschiedener Wahl des Ablenkungswinkels (vgl. Text). 


Damit ist aber die zweite Frage beantwortet, warum eine ungebrochene 
Schraubenlinie mit gleichen Divergenzen zustandekommt. Bemerkens- 
werterweise liegen unter entwicklungsphysiologisch einleuchtenden An- 
nahmen von « die Endwerte zwischen den Anfangsgliedern der Haupt- 
reihe 120° und 144° und nähern sich deren Endwert 137,59 stark. Würden 
wir & = 26,25 setzen, so würde sich dieser Endwert ergeben. 

Führt man die Konstruktion nun mit verschiedenen Winkeln « für die 
Übergangszone durch, so ergibt sich (Abb. 7), daß bei der Wahl kleiner 
a-Werte die Verteilung der Blätter um die Peripherie herum höchst un- 
regelmäßig und physiologisch unwahrscheinlich wird. Nimmt man da- 
gegen Werte von etwa 20—30°, so ergibt sich eine recht gleichmäßige An- 
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ordnung, die wieder erheblich schlechter wird, wenn a noch größer ist. 
Diese Gleichmäßigkeit der Verteilung, auf die von jeher bei den Blatt- 
stellungstheorien final hingewiesen wurde, braucht jetzt aber nicht mehr 
erklärt zu werden, denn sie ist ja geometrische und daher zwangsläufige 
Folge der Prämissen. 

Die Größe des schließlichen Divergenzwinkels hängt ab von der Wahl 
von &. Abgesehen davon, daß aus der Beobachtung der ersten Glieder der 
Übergangszone ein Wert von ungefähr 20° dafür wahrscheinlich wurde, 
läßt sich ohne neue Annahmen rein mechanisch für den Wert von a wei- 
teres ermitteln. Wir haben bei unserer bisherigen Konstruktion nur den 
Einfluß der letzten beiden Anlagen berücksichtigt (also z. B. für Anlage 7 
nur die Anlagen 5 und 6), und zwar, wenn man die Konstruktionszeich- 
nung genauer besieht, mit einigem Recht. Trotzdem wird ein Einfluß 
der älteren Anlagen auftreten, wenn auch, mathematisch gesprochen, 
nur als Korrekturglied. 

Wählt man z. B. a groß, etwa zu 50°, so rückt (vgl. Abb. 6) Anlage 4 
nahe an Anlage 2 heran. Das ist unwahrscheinlich, denn was für Anlage 3 
in ihrem Verhältnis zwischen 1 und 2 gilt, muß, da es sich um das gleiche 
entwicklungsphysiologische Geschehen handelt, auch für 4 zwischen 1 
und 2 wenigstens annähernd gelten. Wenn auch der Altersunterschied 
der sich beeinflussenden Anlagen im letzteren Falle größer ist, wird doch 
die jüngere Anlage 2 stärker ‚„abstoßen‘‘ als die ältere 1. Da man das 
Gesetz, nach welchem die Wirkung einer Anlage mit der Zeit abnimmt, 
nicht kennt, so ist es naheliegend, anzunehmen, das relative Verhältnis 
der Wirkung der Anlagen n zu (n—1) bleibe konstant. Sollen für An- 
lage 4 zwischen 1 und 2 die gleichen entwicklungsphysiologischen Kräfte 
wie für Anlage 3 zwischen 1 und 2 gelten, so muß a = 18° sein. Sollen 
aber, was schon rein mathematisch näher liegend ist, die Verhältnisse für 
4 zwischen 2 und 3 bzw. 1 und 2 gleich werden, so errechnet sich a zu 21°, 
was einem Divergenzwinkel von 134° entspricht. Dieser, es sei noch- 
mals betont, aus unseren ursprünglichen, einfachen, entwicklungsphysio- 
logischen Betrachtungen rein zwangsläufig errechenbare Winkel, liegt 
aber dem Endwert der Hauptreihe, 137,50, außerordentlich nahe. 

Wenn wirklich die Divergenzen der Anlagen theoretisch genau 137,5 
betragen sollten, so ist es verständlich, woher die kleine Differenz von 
3,50 kommen kann. Einmal haben wir nicht den Einfluß aller noch mit- 
wirkenden Anlagen in Betracht gezogen, was eine kleine Korrektur be- 
dingen würde, und dann kennen wir das Gesetz der zeitlichen Verände- 
rung des Einflusses einer Anlage nicht genau und mußten uns mit der ein- 
fachsten physiologischen Annahme begnügen. Man könnte umgekehrt 
sogar versuchen, aus dem Wert 137,50 jenes Gesetz zu ermitteln, was aber 
zu hypothetisch wäre. 

Man könnte einwenden, daß bei der Betrachtung, die zu dem Winkel 
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21° führte, ein Früheres (Anlageort von 3) durch ein Späteres (Anlageort 
von 4) kausal bedingt sei, was zwar gegenwärtig manchem Biologen nicht 
unsympathisch erschiene, aber hier unbedingt ausgeschaltet werden muB. 
Tatsächlich liegt die Sache ganz anders. Der Anlageort von 3 wird aus- 
schließlich bestimmt von den vorhergehenden. Wäre aber die Ablenkung 
viel größer als 20°, so würde eben auf Grund unserer entwicklungsmecha- 
nischen Voraussetzung die Stellung von 4 so, daß sie durch Einfluß von 
Anlage 1 und 2 zwangsläufig ‚rückwärts revidiert‘ würde; usw. bei allen 
folgenden Anlagen. 

Kurz muß noch auf die Folgerungen hingewiesen werden, die sich er- 
geben, wenn man unter gleichen entwicklungsphysiologischen Annahmen 
den Fall analysiert, daß die schraubige Stellung auf Verdoppelung einer 
Anlage zurückgeht. Grundsätzlich Neues ergibt sich nicht. 

Wir gehen bei der Konstruktion so vor (Abb. 6), daß wir zunächst die 
beiden aus einer Anlage entstandenen Glieder symmetrisch um einen 
Winkel f auseinanderschieben. Das nächste Glied kommt dann in den 
größeren Sektor zu liegen, der dem etwas höher liegenden Glied der ge- 
teilten Anlage gegenüber liegt, und zwar um einen Winkel y gegen die 
Winkelhalbierende verschoben. Auch das nächste Glied verschieben wir 
um den gleichen Winkel y, in der Annahme, daß die Wirkung von 2und 3 
noch symmetrisch sei. Wir könnten aber schon hier die Konstruktion 
nach den Regeln des ersten Falls beginnen, machen also absichtlich eine 
physiologisch ziemlich gleichberechtigte, für den Eintritt der Schrauben- 
stellung jedoch ungünstigere Annahme, die dann zutreffen wird, wenn die 
Glieder 2 und 3 gleich stark sind und fast gleich hoch stehen. Stehen sie 
genau gleich hoch, so bleibt es wie im ersten Fall dem Zufall überlassen, 
ob die nächste Anlage rechts oder links zu liegen kommt, die Schraube 
dann rechts- oder linksläufig wird. Vom Glied 5 an geht die Konstruktion 
wie im ersten Fall weiter. Auch bei diesem ganzen Verfahren kommen 
keine neuen Voraussetzungen dazu. 

Wir wollen die Ergebnisse der durchgerechneten Beispiele nur sum- 
marisch anführen. Auch hier ergeben sich ganz ähnliche konvergente 
Reihen. Der Divergenzwinkel wird schon nach ganz wenigen Gliedern 
praktisch konstant. Wir ließen den Winkel f von 20—50° variieren, die 
Winkel y und @ von 5—35°. Es ergaben sich folgende Endwerte: 126,70 
(bei dem unwahrscheinlichen Winkel a = 10°), 133,2, 136,7 und 143,42. 
Von einigem Interesse dabei ist, daß, wenn « sich 36°, also der 2/,-Stel- 
lung, stark nähert, Stellungen zustande kommen, die sich mit unseren 
Grundannahmen nicht mehr gut vereinbaren lassen, in guter Überein- 
stimmung damit, daß ?/; ein Grenzwert in der Hauptreihe ist. 

Die Forderung ist berechtigt, nun zu zeigen, daß die Blattstellung 
in der Übergangszone auch wirklich den Ansprüchen der Theorie ent- 
spricht. Im ganzen ist das bei unseren Eschensprossen der Fall, im einzel- 








Zur Entwicklungsphysiologie der schraubigen Blattstell ung. 151 


nen schwer nachzuweisen. Auch dann, wenn der schraubige Endzustand 
erreicht ist, zeigen die Einzeldivergenzen erhebliche Streuung, was hier 
aber weniger schadet, da sich Mittelwerte bilden lassen. In der Uber- 
gangszone ist letzteres nicht der Fall, und außerdem handelt es sich um 
eine labile Zone, wo UnregelmaBigkeiten sich häufen werden (vgl. z. B. 
die Rückkehr zu Dekussation nach anfänglicher Unregelmäßigkeit). 
Knospen, die zufällig den Übergang gezeigt hätten, fanden sich nicht. 
Das hätte größere Beweismöglichkeiten geboten. Trotzdem stimmen bei 
regelmäßig gewachsenen Sprossen die Stellungsverhältnisse recht gut mit 
der Theorie überein. Z. B. zeigt Abb. 8a den Grundriß eines ausgewach- 
senen Sprosses, wo schraubige Stellung ohne Verdoppelung einer Anlage 





a b 
Abb. 8: Grundrisse der Übergangszone von dekussierter zu schraubiger Blattstellung. 


eintrat. (Bei Anlage 6 findet sich eine Unstetigkeit, dann folgen die 
Werte: 168, 105, 149, 125, 132.) Abb. 8b, wo bei Anlage 6 die Verdoppe- 
lung erfolgte, entspricht gut der Theorie. Es sind das nur zwei Beispiele 
aus einer größeren Zahl, und zwar sind sie vor der Aufstellung der 
Theorie untersucht worden, also objektiv. 

An dieser Stelle wollen wir haltmachen. Man könnte zwar theoretisch 
noch weiter gehen. Allein dann müßte man weitere Hilfsannahmen 
machen, was vermieden werden soll. 

Wir haben gezeigt, wie auf Grund unserer einfachen entwicklungs- 
physiologischen Annahmen aus Störungen der dekussierten Blattstellung 
l. eine regelmäßige Schraubenstellung mit gleichbleibender Divergenz 
entstehen muß; 2. daß der Divergenzwinkel ungefähr 134° betragen wird. 
Die exakten Stellungen 2/,, 3/,... sind damit nicht erklärt, was aber 
auch nicht notwendig ist. Denn wir stimmen nach vielerlei Beobachtun- 
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gen HIRMER zu, wenn er sagt, die Anlage erfolge mit Divergenzen von 
137,5°. Nur méchten wir zunächst keinen Wert darauf legen, daB dieser 
Winkel genau 137,5° betrage, sondern nur annähernd. Ist unsere An- 
nahme richtig, so sind kleine Abweichungen wahrscheinlich ja notwendig 
und vielleicht sogar sippenspezifisch bedingt (Größe, Form und Aufein- 
anderfolge der Anlagen usw.). Wir erinnern da besonders an die Verhält- 
nisse der Eschenendknospen, wo sich ein Winkel von 1400 ergab. 

Wir sind zur Ansicht gekommen, daß auch an erwachsenen Organen 
die Stellungen 2/,, */,... genau nur selten auftreten. Sie werden oft 
genug vorgetäuscht. Bestimmt man die Divergenz dadurch, daß man im 
Raum (etwa mit dem Lot) das nächste senkrecht über einem bestimmten 
Blatt sitzende ermittelt, so bleibt man oft im Zweifel, ob nun z. B. das 
Blatt 6 wirklich genau über 1 sitzt oder nur annähernd. Aber das zu 
wissen wäre entscheidend. Außerdem nimmt man dabei auf Torsionen 
keine Rücksicht. Man verfolgt deshalb oft, um solchen Schwierigkeiten 
aus dem Wege zu gehen, irgendwelche Längsstrukturen des Stengels, und 
wenn man sie aus der Mediane der Achsel von Blatt 1 in die Mediane des 
Blattansatzes von Blatt 6 laufen sieht, so sagt man, 6 stehe ‚‚senkrecht 
über 1. Das ist nicht ohne weiteres zulässig. Wenn die Anlagen von | 
und 6 (analog in allen anderen Fällen) im Vegetationspunkt nicht in 
gleicher Radialebene liegen, sondern mit kleinem Winkel gegeneinander 
gedreht, so werden sich doch Längsstrukturen (etwa ,,Blattbasenberin- 
dungen“ usw.) von der einen zur nächsten Anlage hinziehen. Verfolgt 
man dann im erwachsenen Zustande solche Linien, so bewegt man sich 
nicht auf einer achsenparallelen Längslinie, sondern natürlich auf einem 
Teil einer langgezogenen Schraubenlinie. Es ist durchaus möglich, sogar 
oft sehr wahrscheinlich, daß solche ganz schwach schraubige Längsstruk- 
turen hernach (etwa durch ihren Streckungswiderstand) ganz gerade wer- 
den, denn die Gerade ist diekürzeste Verbindung zweier Punkte. Dann ist 
eben das, was gerade erscheint, sekundär so geworden durch Torsion aus 
einer Schraubenlinie. 

Wir sind uns klar darüber, daß nicht alle Tatsachen der Blattstellung 
nunmehr restlos erklärlich seien. Besonders muß sich erst zeigen, wie- 
weit ganz allgemein bei Dikotylen wirklich ähnliche Verhältnisse vor- 
liegen. Den unseren ähnliche Anschauungen sind vielleicht auch in 
früheren formalen Theorien enthalten. Hier kam es darauf an, zu zeigen, 
wie die Verhältnisse, die den tatsächlichen morphologischen Befunden 
weitgehend entsprechen, kausal einfach ableitbar sind, ohne daß dazu 
z. B. irgendwelche ‚immateriellen Felder‘‘ nötig wären, die sich auf ein 
Lebewesen senken, um dann passiv mit Materie angefüllt zu werden. 
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Zusammenfassung. 

1. An den Sprossen junger Eschen findet man nicht selten auBer der 
dekussierten Blattstellung auch 3zählig wirtelige oder regelmaBig schrau- 
bige. Die Seitenäste bleiben normal. 

2. Die Schraubenstellung kann über mindestens 4 Jahrestriebe er- 
halten bleiben. 

3. Die Schraubenstellung tritt nach einer unregelmaBigen Ubergangs- 
zone ein, die gewöhnlich damit beginnt, daß eine Blattanlage sich ver- 
doppelt oder die Paare eines Gliedes in der Längsrichtung auseinander 
treten. 

4. Als Grundlage einer entwicklungsphysiologischen Analyse wird nur 
angenommen, daß eine Seitenlage nicht nur äußerlich morphologisch den 
Vegecationspunkt verändert, sondern auch innerlich, und zwar so, daß 
diese Veränderung um so stärker, je kleiner der Winkelabstand eines 
Punktes von dieser Anlage ist, und daß weiter diese Veränderung im 
Laufe der Zeit abklingt. Es ist zunächst gleichgültig, worin diese innere 
Veränderung besteht. 

5. Auf Grund der Befunde an Eschenzweigen (3) und der unter 4. ge- 
machten Annahmen läßt sich zwangsläufig ableiten, daß 

a) eine regelmäßige, schraubige Blattstellung mit gleichen Divergen- 
zen entstehen muß; 

b) der Divergenzwinkel am wahrscheinlichsten etwa 134° beträgt. 

6. Da nach HIRMER, dessen Befunde bestätigt werden, die Anlagen 
nicht nach den Divergenzbrüchen der Hauptreihe erfolgen, sondern nach 
dem Endwert von 137,50, so ist dafür eine kausale Erklärungsmöglichkeit 
gegeben. Das Auftreten der kleinen Differenz von 3,50 kann verständlich 
gemacht werden. 


Frl. cand. rer. nat. GisELA DRUDE danke ich für Mithilfe beim 
Sammeln geeigneter Eschenzweige. 











(Aus dem Biologischen Laboratorium der I. G. Farbenindustrie Aktiengesellschaft 
Ludwigshafen a. Rhein, Werk Oppau.) 


STUDIEN ZUM PHOSPHORSTOFFWECHSEL 
IN DER HOHEREN PFLANZE. 


I. DIE BESTIMMUNG VON PYRO- UND METAPHOSPHAT, SOWIE VON 
PHOSPHIT UND HYPOPHOSPHIT IN PFLANZENMATERIAL. 


Von 
H. MENGDEHL. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. November 1932.) 


Im Verlaufe von Untersuchungen über die Aufnahme und Verwertung 
verschiedener anorganischer Phosphorverbindungen durch die Pflanze 
war es nötig festzustellen, ob die der Pflanze gebotenen Phosphorverbin- 
dungen als solche ohne vorherige Umwandlung in Orthophosphat auf- 
genommen werden. Wie in einer folgenden Arbeit gezeigt werden wird, 
werden z. B. Meta- und Pyrophosphate in Nährlösungen auch in steriler 
Kultur zu einem Teil in Orthophosphat umgewandelt, so daß nicht ohne 
weiteres entschieden werden kann, ob diese beiden Phosphorsäureformen 
auch tatsächlich von der Pflanze aufgenommen werden, oder ob die 
Pflanze ihren Phosphorbedarf aus dem nachträglich entstehenden Ortho- 
phosphat deckt. Es ist allerdings mit großer Wahrscheinlichkeit an- 
zunehmen, daß Pyro- und Metaphosphat in die Wurzelzellen eindringen. 
Eine endgültige Entscheidung hierüber war nur möglich, wenn es gelang, 
in der Pflanze selbst einwandfrei die entsprechende Phosphorsäureform 
nachzuweisen. 

Hierfür kommen aus Gründen, die nicht näher erläutert zu werden 
brauchen, nur Methoden in Frage, die gestatten, kleinste Mengen Phos- 
phor — unterhalb eines Milligramms — zu erfassen. Da solche Methoden 
für unsere Zwecke — mit Ausnahme für die Pyrophosphatbestimmung — 
nicht vorlagen, so mußten sie neu ausgearbeitet werden. Im folgenden 
werden die von uns als brauchbar gefundenen Analysenmethoden zur Be- 
stimmung von Pyro- und Metaphosphat, sowie v \ Phosphit und Hypo- 
phosphit angegeben, ohne daß dabei auf den Fragenkomplex der Auf- 
nehmbarkeit und Verwertbarkeit durch die Pflanze sowie physiologische 
Fragen überhaupt näher eingegangen wird, da dies in einer folgenden 
Arbeit geschehen soll. 
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Pyrophosphatbestimmung. 

Zur Bestimmung von Pyrophosphat neben Orthophosphat sind ver- 
schiedene Methoden angegeben. Es sei hier bei den zahlreichen Arbeiten 
nur auf die von BERTHELOT u. ANDRÉE (1896), R. Dworczak u. REICH- 
Rorwic (1929), S. Aoyama (1930), W. STOLLENWERK u. A. BAURLE (1929), 
S.J. Kren (1927) hingewiesen, deren gravimetrische oder maßanalytische 
Arbeitsweisen jedoch für die vorliegenden Verhältnisse nicht in Frage 
kommen, da sie die neben verschiedenen anderen Phosphorverbindungen 
vorliegenden geringen Mengen Pyrophosphat nicht mehr zu fassen ver- 
mögen. Eine bequeme Methode zur Bestimmung von Pyrophosphat hat 
K. LoHMANN (1928) geschaffen, deren Brauchbarkeit in neuester Zeit 
in zahlreichen Arbeiten bestätigt wurde. Es lag nahe, diese Arbeits- 
weise für die Bestimmung von Pyrophosphat in Pflanzenextrakten her- 
anzuziehen. 

Das Prinzip der LoumAannschen Methode beruht auf der Erkenntnis, 
daß Pyrophosphat bei 100° in n/salzsaurer Lösung in 7 Min. zu 97,6% 
durch Hydrolyse in Orthophosphat umgewandelt wird. Das Orthophos- 
phat wird vor und nach der Hydrolyse kolorimetrisch nach der von LoH- 
MANN u. JENDRASSIK (1926) modifizierten Methode von FISKE u. SUBBA- 
ROW bestimmt. Die Differenz der so gewonnenen Werte für Orthophos- 
phat gibt den Gehalt an Pyrophosphat an. 

Es war nun zunächst zu untersuchen, wie sich der Orthophosphat- 
gehalt von Pflanzenextrakt durch die Behandlung mit normaler Salz- 
säure bei 100° ändert, um zu ersehen, inwieweit die organischen Phos- 
phorsäureverbindungen des Extraktes aufgespalten werden. 

Die Aufarbeitung des Pflanzenmaterials sowie Herstellung des Ex- 
traktes wird in unserer III. Mitteilung ausführlich beschrieben. Nach 
Bestimmung des Orthophosphates wurden 1—3 ccm Extrakt — 0,32 bis 
0,02 mg Phosphor enthaltend — mit der gleichen Anzahl Kubikzentimeter 
n/HCi versetzt und im siedenden Wasserbade bis zu 15 Min. bei 100° er- 
hitzt. Nach dem Abkühlen unter der Wasserleitung wurde kolorimetrisch 
das Orthophosphat bestimmt. Selbstverständlich wurden die verwendeten 
Standardlösungen in genau der gleichen Weise behandelt. 

Von den sehr zahlreichen Versuchen seien hier nur einige beliebig 
herausgegriffene als Beleganalysen angeführt (siehe Seite 156). 

Wie ohne weiteres ersichtlich, wird durch die Behandlung mit n/HCl 
bei 100° ein geringer Teil der organischen Phosphorverbindungen auf- 
gespalten, jedoch nicht in dem Maße, daß ein Erfassen von Pyrophosphat 
unmöglich gemacht wird. Im folgenden wird gezeigt, daß zu Pflanzen- 
extrakten zugesetztes Pyrophosphat in völlig genügender Weise wieder- 
gefunden wird. 
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Einfluß der Behandlung von Pflanzenextrakten mit n/HC1 bei 100" 
auf die vorliegenden Phosphorverbindungen. 


1. Maispflanze in Knorscher 
Nährlösunggewachsen. Wurzeln. 


2. Maispflanze in Knopscher 
Nährlösunggewachsen. Wurzeln. 














Auf Aufge- Auf Aufge- 
1 g Frischge-] spalten in % 1 g Frischge-j spalten in °, 
wicht mg P | d. ges. lüsl. P wicht mg P | d. ges. lüsl. P 
Orthophosphat 2,622 93,6 Orthophosphat 0,874 95,6 
Ges. lésl. Phosph.| 2,800 100,0 Ges. lésl. Phosph. | 0,917 100,0 
Hydrolyse 5 Min.| 2,640 94,3 Hydrolyse 5 Min. | 0,891 97,2 
A 15 2,640 94,3 à , PR 0,900 98,1 
ie ee 2,660 95,0 _ = 0,910 99,2 
me 15 ,, 2,670 95,3 








3. Maispflanze in Knopscher 
Nährlösunggewachsen. Blätter. 








4. Maispflanze in Knorscher 
Nährlösung gewachsen. Stengel. 


























Auf Aufge- Auf Aufge- 

1 g Frischge-| spalten in % 1 g Frischge-| spalten in °, 

wicht mg P | d. ges. lösl.P wicht mg P | d. ges. lüsl. P 
Orthophosphat 0,964 89,0 Orthophosphat 0,485 80,3 
Ges. lösl. Phosph. 1,080 100,0 Ges. lösl. Phosph. 0,604 100,0 
Hydrolyse 5 Min. 0,974 90,2 Hydrolyse 5 Min. 0,511 84,6 
° 7 » 1,004 93,0 + a 0,509 84,2 
i 15 „ 1,030 95,4 x _ = 0,518 85,7 


5. Maispflanze in phosphorfreier 
Nährlösunggewachsen. Wurzeln. 


6. Dieselbe Pflanze wie5. Blätter. 


























Auf Aufge- Auf Aufge- 
1 g Frischge-| spalten in % 1 g Frischge-|spalten in °, 
wicht mg P | d. get. lösl.P wicht mg P |d.ges.lösl.P 
Orthophosphat 0,124 67,3 Orthophosphat 0,319 85,0 
Ges. lösl. Phosph. 0,184 100,0; Ges. lösl. Phosph. 0,375 100,0 
Hydrolyse5 Min. | 0,128 69,5 Hydrolyse 5 Min.| 0,319 85,0 
. Ru 0,132 71,7 Br an 0,319 85,0 
ie 15 „ 0,135 73,3 Fe | >» 0,329 87,7 


7. Erbsenkeimlinge. 








Auf Aufge- 
1 g Frischge-jspalten in % 
wicht mg P | d. ges. lés!. P 
Orthophosphat 0,277 32,3 
Ges.lösl. Phosph. | 0,858 100,0 
Hydrolyse 5 Min.| 0,300 35,0 
” ” 0,300 35,0 
” 15 ,, 0,306 35,7 
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Maispflanzen in Knorscher Nährlösung gewachsen. 


. Von 8,08 g Wurzelfrischsubstanz wurde in üblicher Weise der Extrakt her- 


gestellt und auf 100 ccm aufgefüllt. Hiervon wurde 1 ccm und ein Zusatz 
von 0,5 cem einer Natriumpyrophosphatlösung 0,049 mg P. entsprechend 
zur Bestimmung angewandt: 


Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,084 mg P, 
Nach Hydrolyse 7 Minuten . . . . . m > > ER 
Entsprechend Pyrophosphat . . . . 0,043 ,, ,. zugesetzt 0,049 mg P. 


Von 22,04 g Stengeln derselben Pflanzen (wie I.) wurden 200 ccm Extrakt 
hergestellt. Zur Bestimmung wurden angewandt: 
1 com Extrakt, 0,5 cem Pyrophosphatlösung entspricht 0,049 mg P. 


Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,074 mg P, 
Nach Hydrolyse 7 Minuten . . . . . 0,124 ,, 
Entsprechend Pyrophosphat . . . . 0,050 ,, ,, zugesetzt 0,049 mg P. 


Von 15,31 g Blättern derselben Pflanzen (wie I.) wurden 200 ccm Extrakt 
hergestellt. Zur Bestimmung wurden angewandt: 
1 cem Extrakt, 0,5 ccm Pyrophosphatlösung entspricht 0,049 mg P. 


Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,066 mg P, 
Nach Hydrolyse 7 Minuten . . . . . 027 » 
Entsprechend Pyrophosphat. . . . . 0,051 ,, ,, zugesetzt 0,049 mg P. 


Maispflanzen in Knorscher Nährlösung, doch ohne Orthophosphat ge- 
wachsen. Von 3,32 g Wurzel 100 ccm Extrakt. 

Angewandt: 2ccm Extrakt, 0,5ccm Pyrophosphatlösung entspricht 
0,049 mg P. 


Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,008 mg P, 
Nach Hydrolyse 7 Minuten . . . . . 0,056 ,, 
Entsprechend Pyrophosphat. . . . . 0,048 ,, ,, zugesetzt 0,049 mg P. 


7. Dieselben Pflanzen wie IV. 


Von 8,07 g Stengeln 100 ccm Extrakt. 
Angewandt: 2ccm Extrakt 0,5ccm Pyrophosphatlösung entspricht 


0,049 mg P. 
Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,016 mg P, 
Nach Hydrolyse 7 Minuten . . . . . 0,063 ,, ., 
Entsprechend Pyrophosphat. . . . . 0,047 ,, ,, zugesetzt 0,049 mg P. 


Dieselben Pflanzen wie IV. 
Von 5,47 g Blättern 100 cem Extrakt. 
Angewandt 2ccm Extrakt, 0,5ccm Pyrophosphatlésung entspricht 


0,049 mg P. 
Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,021 mg P, 
Nach Hydrolyse 7 Minuten . . . . . 0,070 „ ,, 
Entsprechend Pyrophosphat. . . . . 0,049 ,, ,, zugesetzt 0,049 mg P. 


Wie LOHMANN zeigte, wird nach 7 Min. reines Pyrophosphat nur zu 


97,6% aufgespalten. Es müßte demnach stets etwas weniger als die be- 
rechnete Menge gefunden werden. Da jedoch auch ein Teil der organi- 
schen Phosphorverbindungen des Pflanzenmaterials aufgespalten wird 
(vgl.S. 156), wird dieser Fehler recht gut kompensiert, so daß man zu be- 
friedigenden Ergebnissen gelangt. Hiermit wurde gezeigt, daß die Methode 
von K. LoHMANN auch zur Bestimmung von Pyrophosphat in Pflanzen- 
material verwendbar ist. 
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Nach dieser Arbeitsweise wurden eine größere Anzahl von Mais- 
pflanzen, die in Pyrophosphat enthaltender Nährlösung gezogen waren, 


analysiert. Die Nährlösungen wurden in 3tägigen Abständen erneuert, 
so daß den Pflanzen praktisch nur Pyrophosphat zu: Verfügung stand. 


Die Analyse dieser Pflanzen ergab z. B. in 
Versuch I. Auf 1 g Wurzeln — Frischgewicht berechnet. 


Orthophosphat. . . . . . . 0,203 mg P = 40,5% des Gesamt- om rn 
Gesamter lösl. Phosphor. . . 0,501 „ „ = 100,0% 
Hydrolyse 2Minuten . : . 0,332 „ „ = 66,3% 

„ 5 ” . . . 0,464 ., ,, = 92,6% 

ER 7 9s - + - 0,478 nn = 95,4% 

, 12 Pr + + +: 0,884 „ „ = 066% 

” 15 PR . 0,491 „ „ = 98,2% 


1 g Wurzel enthielt danach 0,275 mg P als Buesghughat. 
In den Blättern und Stengeln war kein Pyrophosphat nachzuweisen. 


Versuch II. Maispflanzen wie angegeben gezogen, auf 1 g Wurzeln — Frisch- 
substanz berechnet. 


Orthophosphat. . . . . . - 0,254 mg P = 44,1% des Gesamt-Phosphors 
Gesamter lösl. Phosphor. . . 0,574 „ ., = 100,0% ., » 
Nach Hydrolyse 2 Minuten . 0,391 „ „ = 68,0% 

” PR 8 » . 0,513 „ „ = 90,0% „ ” 

” ” 7 » - 0,588 .. » = 91,0% » ” 

LE] ” 12 ” . 0,539 »» = 93, 8% 

„ ” BE; . 0,543 „ „ = 9,5% 


1 g Wurzeln enthielt demnach 0, 267 mg P. als EN 


Auch hier war weder in den Sten- 
geln noch Blättern Pyrophosphat 
nachzuweisen. 

Auf Abb. 1 sind die Ergebnisse der 
verschiedenen Versuche graphisch 
dargestellt. Auf diese Weise werden 
anschauliche ,,Aufspaltungskurven“* 
erhalten, die mit besonderer Deut- 
lichkeit den Unterschied der normal 
gezogenen Pflanzen von denen auf 
Pyrophosphat gezogenen in betreff 
„der Aufspaltung‘ der Phosphorver- 
bindungen zeigen. 

Auf der Abszisse ist die Zeit der 
Hydrolyse in Minuten, auf der Ordi- 
nate die aufgespaltene Menge Phos- 

Minuten phor in Prozenten des Gesamt- Phos- 
Abe. 1. phors angegeben. Die Bezeichnung 
der Kurven ist die gleiche wie die der angeführten Versuche. (Kurven 1 
bis 7 Versuche S. 156, I und II Versuche S. 158.) 
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Während die „Aufspaltungs(Hydrolyse)kurven‘‘ bei den in den ver- 
schiedenen Nahrlésungen gezogenen Pflanzen, gleichgültig ob Wurzeln, 
Stengel oder Blätter, nahezu geradlinig sehr langsam ansteigen, zeigen 
die Aufspaltungskurven von den auf Pyrophosphat gezogenen Mais- 
wurzeln den für Pyrophosphat typisch steilen Anstieg bis zur 7. Minute, 
um dann gleich denen der übrigen geradlinig weiter zu verlaufen. Es ist 
somit zweifellos, daß der auf diese Weise bestimmte Phosphor auch tat- 
sächlich durch Hydrolyse aus Pyrophosphat gebildet worden ist. 


Die Bestimmung von Metaphosphat in Pflanzenmaterial. 

Da die für die Bestimmung von Metaphosphat bekannten Methoden 
— aus den gleichen Gründen wie bei der Pyrophosphatanalyse — bei den 
vorliegenden Bedingungen nicht zum Ziele führten, wurde versucht, ana- 
log der Loumannschen Methode für Pyrophosphat, eine solche für Meta- 
phosphat auszuarbeiten. 

Zu diesem Zwecke wurde zu- 
nächst der Grad der Umwandlung 
(Hydrolyse) von Metaphosphat 
in Orthophosphat in normal salz- 
saurer Lösung bei 100° festgestellt. 
Die Arbeitsweise war genau die- 
selbe wie bei Pyrophosphat, d.h. 
es wurde nach Behandlung der 
normal salzsauer gemachten Lö- 
sung bei 100° nach den verschie- 
denen Zeiten von 2—15 Min. das 
gebildete Orthophosphat kolorimetrisch bestimmt. Verwendet wurden 
Natrium- und Kaliummetaphosphate verschiedener Herkunft und Lös- 
lichkeit, die jedoch alle bei gleichen Hydrolysezeiten den gleichen Grad 
der Spaltung zeigten. 

Um das Anführen großen Zahlenmaterials zu vermeiden, seien hier 
nur die Mittelwerte der zahlreichen Einzelbestimmungen angeführt. In 
Abb.2 ist die Hydrolyse von Metaphosphat graphisch dargestellt, und 
zwar wieder so, daß auf der Abszisse die Zeit in Minuten, auf der Ordinate 
das gebildete Orthophosphat in Prozenten angegeben ist. 





Abb. 2. 


Hydrolysenzeit Aufgespalten Hydrolysenzeit Aufgespalten 
in Minuten in % in Minuten in % 
0 0 7 94,20 
2 50,05 10 97,9 
3 67,04 12 99,0 
4 78,05 15 99,6 
5 87,46 
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Verwendete Präparate. 

1. Natriummetaphosphat (Schuchardt G.m.b.H.). Nach Angabe der 
Herstellerfirma ein Monometaphosphat, das in Wasser unlöslich sein soll. 
Das von uns verwendete Präparat war jedoch leicht löslich in Wasser und 
gab mit Bariumchlorid und Bleinitratlösung voluminöse, gallertartige 
Fällungen. Nach WARSCHAUER (1903) ist das Präparat als Hexameta- 
phosphat anzusehen. 

2. Kaliummetaphosphat (J. D. Riedel — E. de Haen A.G., Seelze) ist 
in Wasser bis auf etwa 9% unlöslich, in der Hauptsache aus Monometa- 
phosphat bestehend. Der lösliche Anteil besteht aus Metaphosphaten ver- 
schiedenen Polymerisationsgrades. 

3. Natriummetaphosphat (I. G. Farbenindustrie Oppau), ein reines 
Trimetaphosphat, das mit Lösungen von Bariumchlorid und Bleinitrat 
keine Fällungen gibt. 

4. Natriummetaphosphat (I. G. Farbenindustrie Oppau). In Wasser 
leicht löslich, gibt mit Bariumchlorid oder Bleinitrat voluminöse, gallert- 
artige Fällungen, weshalb es nach WARSCHAUER als Hexametaphosphat 
anzusehen ist. 

Die Hydrolyse des Metaphosphates geht hiernach etwas langsamer 
als die des Pyrophosphates vonstatten. Sind beim Pyrophosphat nach 
7 Min. 97,6% in Orthophosphat übergeführt, so sind beim Metaphosphat 
in der gleichen Zeit erst 94,2% in Orthophosphat übergegangen. Nach 
10 Min. sind 97,9% Orthophosphat aus Metaphosphat gebildet. 

Da sich gezeigt hatte, daß die organischen Phosphorverbindungen 
der Pflanzenextrakte bei der gleichen Behandlung nur in sehr geringem 
Maße aufgespalten werden, so müßte es ohne weiteres gelingen, auf diese 
Weise das Metaphosphat zu ermitteln. Analog der Pyrophosphatbestim- 
mung ist das in 10 Min. aufgespaltene Phosphat als Metaphosphat an- 
zusehen. 

Es sei gleich vorausgeschickt, daß es so natürlich nicht möglich ist, 
Pyro- und Metaphosphat nebeneinander zu bestimmen oder einwandfrei 
zu entscheiden, ob das aufgespaltene Phosphat als Meta- oder Pyrophos- 
phat in der Pflanze vorlag. Für unsere Zwecke ist dies auch zunächst 
nicht erforderlich, da wir es in unseren Arbeiten entweder mit Meta- oder 
mit Pyrophosphat zu tun haben, was in jedem Falle bekannt ist. Es 
handelt sich bei unseren Arbeiten darum, die Menge des in der Pflanze 
vorhandenen, aus der Nährlösung aufgenommenen Pyro- bzw. Metaphos- 
phates zu bestimmen. Ist in der Nährlösung Pyrophosphat gegeben, so 
wird auch der in der Pflanze nach LOHMANN gefundene Phosphor als 
Pyrophosphat vorhanden sein. Ebenso soll zunächst, falls Metaphosphat 
in der Nährlösung vorhanden ist, angenommen werden, daß die innerhalb 
von 10 Min. im Pflanzenextrakte aufgespaltenen Phosphorverbindungen 
als Metaphosphat vorliegen. 
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Immerhin ist es nicht unmôglich, daB Metaphosphat in der Pflanze 
selbst oder auch schon beim Eintritt in diese zum Teil wenigstens in 
Pyrophosphat übergeführt werden kann. F. WARSCHAUER (1903) zeigte, 
daB sich Lésungen von Hexametaphosphat nicht ohne Bildung von Pyro- 
phosphat in Orthophosphat umwandeln. Besonders 8. J. Kren u. H. 
P. Coats (1927), sowie H. J. Beans u. S.J. Kıeaı (1927) haben die Hydra- 
tation von Natriummonometaphosphat studiert. Danach tritt in saurer 
Lésung Pyrophosphat als Zwischenprodukt auf, während in alkalischer 
Lésung etwa 66% Pyro- und 34% Orthophosphat gebildet werden. Dem 
Verlauf der Hydratation des Natriummonometaphosphates in alkalischer 
Lésung geben sie folgende Formulierung : 

3 NaPO, +2H,0 = Na,H,P,0,+NaH,PO,. 

Auch E. W. Brirzkeu.8.8. Dracunow (1929) geben an, daß in saurer 
Lésung intermediär Pyrophosphat auftritt, während in alkalischer Lô- 
sung Pyrophosphat und Orthophosphat gebildet werden. N. Fucus (1929) 
zeigte durch Berechnungen der Geschwindigkeitskonstante der Hydrata- 
tion von Metaphosphorsäure, daß die Hydratation sowohl in saurer als 
auch in alkalischer Lösung den Gleichungen I—III folgt. 

I. 2HPO, + H,O = H,P,0, 
Il. H,P;0; + H,0 = 2H,PO, 
II. HPO, + H,0 = H,PO,. 

In alkalischer Lösung gehen alle drei Reaktionen gleichzeitig vor sich 
und es entstehen äquimolekulare Mengen Pyro- und Orthophosphorsäure. 
In saurer Lösung sind die Vorgänge I und III voneinander unabhängig. 
Da I eine bimolekulare und III eine monomolekulare Reaktion ist, so 
steigt mit wachsender Konzentration die Geschwindigkeit der I. Reak- 
tion. Infolgedessen entstehen in konzentrierter Lösung relativ große 
Mengen Pyrosäure, während ihre Bildung in verdünnter Lösung unbe- 
deutend ist. Damit erklärt Fucus auch die Tatsache, daß manche Au- 
toren Pyrophosphorsäure nachwiesen, während andere sie nicht zu finden 
vermochten. 

Wie nun die Umwandlung von Metaphosphat in der Pflanze erfolgt, 
ist nicht ohne weiteres zu entscheiden. Das in der Pflanze nach der vor- 
her beschriebenen Methode bestimmte Phosphat soll als Metaphosphat 
angesehen werden, wenn die Pflanze in Nährlösung auf Metaphosphat 
gewachsen ist. 


Beleganalysen. 


1. Maisblätter. Extrakt 100 ccm von 10g Frischsubstanz. 
Angewandt: 3 cem Extrakt + 1 ccm Na-Metaphosphatlösung entspricht 


0,045 mg. P. 
Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,112 mg P, 
Nach Hydrolyse 10 Minuten. . . . . 0,153 „ » 
Demnach Metaphosphat. . . . . . . 0,041 „ ,, zugesetzt 0,045 mg P. 


Planta Bd. 19. lla 
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2. Weizenkeimlinge. Extrakt 250 ccm von 13 g Frischsubstanz. 
yam oe 3ccm Extrakt + 0,108 mg P. als Metaphosphat. 


Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,056 mg P, 
Nach Hydrolyse 10 Minuten. . . . . 0,159 „ ,, 
Demnach Metaphosphat . . . . . . 0,103 „ ,, zugesetzt 0,108 mg P. 


3. Maisblätter. Extrakt 200 ccm aus 18,2 g Frischsubstanz. 
Angewandt: 2ccm Extrakt + 1,122 mg P. als Metaphosphat. 


Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,054 mg P, 
Nach Hydrolyse 10 Minuten . . . . 0,181 ,, ,, 
Demnach Metaphosphat . . . . . . 0,127 „ „ zugesetzt 0,122 mg P. 


4. Maiswurzeln. Extrakt 100 ccm aus 7,5 g Frischsubstanz. 
Angewandt: 2 ccm Extrakt + 1 ccm Na-Metaphosphatlösung entspricht 
0,122 mg P. 
Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,023 mg P, 
Nach Hydrolyse 10 Minuten . . . . 0,139 ,, ,, 
Demnach Metaphosphat . . . . . . 0,116 ,, ,, zugesetzt 0,122 mg P. 
5. Maiswurzeln. Extrakt 100 ccm aus 8,08 g Frischsubstanz. 
Angewandt: 1 ccm Extrakt + 0,5 ccm Na-Metaphosphatlösung entspricht 


0,061 mg P. 
Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,090 mg P, 
Nach Hydrolyse 10 Minuten . . . . 0,145 „ ,, 
Demnach Metaphosphat . . . . . . 0,055 „ „ zugesetzt 0,061 mg P. 


6. Maisstengel. Extrakt 200 ccm aus 22,04 g Frischsubstanz. 
Angewandt: 1 ccm Extrakt + 0,5 com Na-Metaphosphatlésung entspricht 


0,061 mg P. 
Gefunden: Orthophosphat . . . . 0,075 mg P, 
Nach Hydrolyse 10 Minuten . . . . 0,137 ,, ,, 
Gefunden: Metaphosphat . . . . . . 0,062 ,, ,, zugesetzt 0,061 mg P. 


7. Maisblätter. Extrakt 200 ccm aus 15,31 g Frischsubstanz. 
Angewandt: 1 ccm Extrakt + 0,5 ccm Na-Metaphosphatlösung entspricht 


0,061 mg P. 
Gefunden: Orthophosphat . . . . . 0,068 mg P, 
Nach Hydrolyse 10 Minuten . . . . 0,125 ,, ,, 
Gefunden: Metaphosphat . . . . . . 0,057 „ ,, zugesetzt 0,061 mg P. 


Aus den angeführten Analysen geht hervor, daB die Methode für 
unsere Zwecke den Metaphosphatgehalt mit ausreichender Genauigkeit 
wiedergibt. 

Es seien hier noch zwei Analysen von Maispflanzen, die 10 und 20 
Tage auf Metaphosphat enthaltender Nährlösung gezogen waren, an- 
geführt. Die Nährlösung wurde alle 3 Tage gewechselt. 

I. In 1g Wurzelfrischsubstanz waren enthalten: 


ee er © + » 


Gefunden: Orthophosphat . . . . . 0,238 mg = 48,5% des ges. lösl. P. 
Ges. lüsl. Phosphor. . . . . . . . . OA „ = 100 % „ . 
Hydrolyse 3Minuten....... GE. = MR ps 
” et tingle eae Fa Ol 0,411 ,, = 83,5% ,, ~* 
ie wg ee de 5S 0,418 ,, = 85,0% ,, a 
” ss weep is El SD. à eve 0,421 , = 86% ,, ” 
à 2 AG glee, PR 0,421 „ = 96 % ,, - 
= 86 % „ ” 
P. 
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In Blättern und Stengeln derselben Pflanzen war kein Metaphosphat 
nachzuweisen. 
II. Maispflanzen, die 20 Tage auf Metaphosphat enthaltender Nährlösung ge- 
zogen waren. 
In 1 g Wurzelfrischsubstanz waren enthalten: 


Oxthophosphat. . 4. . . .:: . : 0,561 mg P = 45 % des ges. lüsl. P. 
Ges.lösl. Phosphor. . . . . . . . 1,220 , » = 100 % „ - 
Hydrolyse 3Minuten...... 1,010 ,, „ = 78,5% , ; 

ee Sot em ast 1,106 „ „ = 89,0% „ os 

” in) a’ La ai 1,125 „ „ = 90,0% „ Pr 

es dsl rare 1,144 ;, „ = 92,0% „ ö 

Pe Ph arte, SPs 1,173 ,, = 94,0% , 
Gefunden: Metaphosphat . . . . . 0,583 „ ,, 


In Stengeln und Blättern war kein Metaphosphat nachzuweisen. 


In Abb. 3 sind wiederum die Auf- 
spaltungskurven der verschiedenen 
Versuche wie bei Pyrophosphat ein. 
gezeichnet (Kurven 1—7 Versuche 
S. 162, Iu. II Versuche 8. 162— 163). 

Sehr deutlich ist auch hier der 
Unterschied der Aufspaltungskurven 
der gewühnlichen Maispflanzen von 
denen der auf Metaphosphat ge- 
wachsenen Pflanzen zu ersehen. 


Bestimmung von Phosphit 
in Pflanzenmaterial. 

Von den verschiedenen Metho- 
den zur Bestimmung von Phosphit 
seien hier nur die Angaben von 
A.ScHWICKER (1929) angeführt. Die 
zu untersuchende Lésung wird hier- 
nach mit Natriumacetat oder mit Am- 
monboratlösung versetzt, n/10 Jodlösung im Überschuß zugesetzt, nach 
15 Min. langem Stehen bei Zimmertemperatur wird dann mit 2 n/Salz- 
säure angesäuert und mit n/10 Thiosulfat zurücktitriert. Die Anwesen- 
heit von Hypophosphit stört hierbei nicht. Wie wir fanden, läßt sich der 
Bestimmungsbereich dieser Methode bei Verwendung von n/100 Lösun- 
gen bis zu 0,05 mg P erweitern. 

Bei dem Versuche, diese Methode für die Phosphitbestimmung in 
Pflanzenextrakten anzuwenden, zeigte sich jedoch, daß dies nicht angeht, 
da Pflanzenextrakte, in denen keine Spur von Phosphit vorhanden ist, 
stets mehr oder weniger große Mengen Jodlösung verbrauchen. In An- 
betracht dessen, und besonders da die vorliegenden Phosphitmengen in 
Pflanzenextrakten stets unterhalb 0,2 mg liegen, ist eine maßanalytische 

11* 





Abb. 3. 
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Bestimmung auf diese Weise unmöglich, da sich — infolge des verschie- 
den hohen Jodverbrauches — völlig falsche Werte ergeben. 

Es zeigte sich nun aber bei der Einwirkung von n/100 Jodlösung auf 
Pflanzenextrakt, daß, obwohl Jod verbraucht wird, die Menge an kolori- 
metrisch bestimmbarem Orthophosphat nicht verändert wird. Die orga- 
nischen Phosphorverbindungen werden demnach durch n/100 Jodlösung 
zunächst nicht aufgespalten. Diese Tatsache machte es möglich, den 
Phosphitgehalt mittels Differenzbestimmung nach folgender Arbeits- 
weise zu ermitteln. 


Methode. 


Je nach Phosphorgehalt wird zunächst in 1—10 ccm Extrakt wie 
üblich kolorimetrisch das Orthophosphat bestimmt. 

In einem zweiten Ansatz werden zu 1—5 ccm Extrakt die gleiche An- 
zahl Kubikzentimeter 10% iger Natriumacetatlösung und hierauf n/100 
Jodlösung im Überschuß zugesetzt und 10 Min. bei Zimmertemperatur 
stehen gelassen. Hierauf wird (ohne Verwendung von Stärke als In- 
dikator) das überschüssige Jod mittels n/100 Thiosulfatlösung zurück - 
titriert, bis die letzten Spuren Jod (an der Gelbfärbung erkennbar) 
verschwunden sind. (Einige Tropfen Überschuß an Thiosulfat stören 
zwar nicht. es wurde jedoch möglichst vermieden, zuviel Thiosulfat 
anzuwenden.) Hierauf wird dann wie üblich das Orthophosphat kolo- 
rimetrisch bestimmt. Die Standardlösung ist jeweils ganz genau wie 
die zu untersuchenden Lösungen zu behandeln, d. h. die gleichen Zu- 
sätze an Jodlösung, Acetat usw. zu geben. Die Differenz von so gefun- 
denem Phosphor und dem vorher bestimmten gibt den Gehalt an Phos- 
phit an. 

Um die Brauchbarkeit dieser Arbeitsweise zu zeigen, führen wir hier 
einige mit den verschiedensten Pflanzenextrakten durchgeführten Be- 
stimmungen an. 

Die folgende Tabelle zeigt zunächst den Einfluß von n/100 Jodlösung 
auf den kolorimetrisch bestimmbaren Phosphor von Pflanzenextrakten, 




















Get. 
| Vom | Ortho- | Nach Be- Herstellung des Extraktes 
Bezeichnung Extrakt phos- handl. mit 
angew. | phat n/100 Jod- y 

ccm ösung mg Pj Frischsubstanz Extrakt 

mg P 
1. Maiswurzeln . . . . . 3 0,028 0,030 7,5g Wurzeln | 100 cem 
2. Maisblätter . . . . . . 3 0,087 0,086 |18,2g Blatter 200 ccm 
3. Erbsenkeiml. 4 Tage alt} 3 | 0,070} 0,070 | 10,0gKeimlinge| 200 ccm 
4. pu 8 Tage alt] 3 |0,101| 0,104 |10,0g me 200 com 
5. Poinsettia-Blätter . . . 5 0,062 0,063 | 20 g Blätter 250 com 
6. Weizenkörner gequollen 5 0,022 0,022 |50 Körner 200 com 
7. Weizenkeimlinge . . .| 3 | 0,080] 0,081 | 25 g Keimlinge | 200 cem 
8. Calceolaria-Blätter . . 2 0,069 0,070 | 20 g Blätter 200 ccm 
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Bestimmung mit verschiedenen Zusätzen von Phosphit. 





Zugesetzt Phosphit 
Ortho- 0,126 mg P 0,063 mg P 0,031 mg P 0,016 pP 








hos- rakt- 
Angew.| P Phos- Phos- Phos- Phos- | Ext 
Sa. 
Bezeichnung com —y À = phit | Sa | phit | S@ | phit | Sa. | pnit |herstellung 
mgP | mgP| wet. | St | get. | wel. | get. | get. | ger. 
mgPp | mgP | mgP| mgP | mgP | mgP | mg P 





Fa or 


© ¢ 


Poinsettia .| 5 | 0,062 | 0,190 | 0,128 | 0,123 | 0,061 | 0,092 | 0,030 | 0,076 | 0,014 {wie in der 


Weizen- vorher- 
keimlinge 3 10,080! — — 10,144 | 0,064 | 0,108 | 0,028 | 0,095 | 0,015 |gehenden 
Calceolaria .| 2 |0,069 | — | — 10,136 | 0,067 | 0,097 | 0,028 | 0,085 | 0,016 | Tabelle 
. Erbsen- 



































keimlinge .| 2 | 0,076 |0,202 | 0,126 | 0,139 | 0,063 | 0,106 | 0,030 | 0,094 | 0,018 [5 Tage alt 


woraus hervorgeht, daß die organischen Phosphorverbindungen durch 
diese Behandlungsweise praktisch nicht angegriffen werden. 

Wie die Tabelle zeigt, wird zugesetztes Phosphit mit ausreichen- 
der Genauigkeit wiedergefunden. 

Es seien an dieser Stelle noch einige Analysen angeführt, die mit 
Pflanzen gemacht wurden, welche auf Knopscher Nährlösung gewachsen 
waren, die jedoch statt Orthophosphat Natriumphosphit enthielt. 


I. Maispflanzen. 
a) Wurzeln. 2,2g Frischsubstanz 50 ccm Extrakt. 
In 1g (Frischgewicht) waren enthalten: 


Als OR NE I. 0,156 mg P 
Gesamtef löslicher Phosphor. . . . . . . . . 0,278. 2 
Mk So RS.  : … See oie 0,255 55 » 
Gefunden als Phosphit ........... GO +.» 
b) Blätter und Stengel. 10g Frischsubstanz 200 ccm Extrakt. 
In 1 g (Frischgewicht) waren enthalten: 
Ale COU 0 5 2 = 0. + er hs je 0,471 mg P 
Gesamter löslicher Phosphor. ........ 0,622 „ » 
Mit. SON Deen... Sh tes : 2 à . Bron 0,543 „ ,, 
Cane sie Shoehit... ss À à ol, . . à 0,072 „ 


II. Maispflanzen, gezogen wie I. 


a) Wurzeln. 3,5 g Frischsubstanz 50 ccm Extrakt. 
In 1 g (Frischgewicht) waren enthalten: 


Als OR: a eee 00 0 5 0,140 mg P 
Gesamter löslicher Phosphor. . . . . . . . . 0,288 ,, ,, 
Mit Jod behandelt . . . . . . . . . . . . . 0,238 „ » 
Gefunden als Phosphit ........... 0,098 „ ,, 


b) Blatter und Stengel. 10 g (Frischgewicht) 200 ccm Extrakt. 
In 1 g (Frischgewicht) waren enthalten: 

Ale GUE 6. kw le 0,510 mg P 

Gesamter löslicher Phosphor. . . . . . . . . 0,625 „ » 

nn er EEE UC 0,566 „ ., 


Gefunden als Phosphit . . . . . . . . . . . 0,056 ,, ,, 
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Die Bestimmung von Hypophosphit in Pflanzenmaterial. 

Hypophosphit wird nicht von Jod, jedoch von Brom oxydiert. 
Aus den gleichen Gründen wie bei der Bestimmung des Phosphites ist 
eine maßanalytische Bestimmung des Hypophosphites nicht möglich. 
Die Pflanzenextrakte verbrauchen noch weit erheblichere Mengen an 
Brom als Jod. Auch hier wurde versucht, mittels Differenzbestimmung 
den Hypophosphitgehalt zu ermitteln. Nach den verschiedensten Ver- 
suchen kamen wir mit folgender Arbeitsweise zu brauchbaren Ergebnissen. 


Methode. 


Zunächst wird wie üblich der als Orthophosphat vorliegende Phosphor 
kolorimetrisch bestimmt. 

1—5 ccm des Pflanzenextraktes werden in kleinen Bechergläschen 
(50 ccm) im Wasserbade auf 50° erwärmt. Es werden nun einige Tropfen 
einer etwa n/50 Bromlösung hinzugegeben. Die zunächst gelbliche Lö- 
sung wird durch Bromverbrauch und durch Verdampfen von Brom bald 
farblos, weshalb jeweils geringe Mengen Bromlösung weiter hinzugefügt 
werden, so daß die Lösungen stets schwach gelblich gefärbt bleiben. Nach 
10 Min. hört man mit dem Zusatz von Brom auf, nachdem man schon vor- 
her nur soviel Brom hinzugegeben hat, daß in diesem Zeitpunkte die 
Lösungen nur noch ganz schwach gelblich gefärbt sind. In weiteren 
10 Min. ist die Lösung dann farblos und das überschüssige Brom ver- 
dampft. Man spült jetzt aus den Bechergläsern in 25 com MaBkélbchen 
mit möglichst wenig Wasser über und bestimmt wie üblich kolorimetrisch 
den Phosphor. Geringe noch vorhandene Mengen Brom stören die kolori- 
metrische Bestimmung nicht. 


Beleganalysen. 
Bestimmung von Hypophosphit in reiner wäßriger Lösung, enthal- 
tend 0,100 mg P in 2 ccm. 


Gefunden als Orthophosphat. . . — mgP 
” » Phosphit . . . . . Spuren ,, ,, nach der der vorher beschrie- 
benen Phosphitbestim- 
mung. 
“ » Hypophosphit . . . 0,098 „ ,, 
0,102 „ » 
0,102 ,, 


0,100 ,, ,, Mittel aus 12 Bestimmungen 
; 0,100 mg P. 





| 
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Wie aus oben stehender Tabelle (S. 167) zu ersehen, werden durch die 
Behandlung mit Brom unter diesen Bedingungen keine organischen 
Phosphorverbindungen aufgespalten, zum mindesten ist die Aufspaltung 
so gering, daß sie innerhalb der analytischen Fehlergrenzen liegt. 

Die Brauchbarkeit der Methode zeigen die bei Zusatz bekannter 
Mengen Hypophosphit erhaltenen Werte. Die Genauigkeit der Methode 
ist für unsere Bedingungen völlig ausreichend. 

Es seien hier noch einige Analysen angeführt, die mit Maispflanzen 
ausgeführt wurden, welche steril auf Nährlösungen gezogen waren, die 
statt Orthophosphat Hypophosphit enthielten. 

Die Angaben beziehen sich auf 1 g Frischsubstanz. 


Orthophos- t.1ösl.| Mit Brom |Gef. Hypo- x - ne 
Bezeichnung phat P behandelt hosphit 
































mg P mg P mg P s mg P gd 
1. Maispflanze 0,091 0,239 0,219 0,128 5,40 
(ganze Pflanz.) 
2. Per 0,022 0,306 0,294 0,272 9,36 
3. = 0,098 0,285 0,277 0,179 5,34 
4. PR 0,062 0,171 0,162 0,100 7,41 


Die Bestimmung von Phosphit und Hypophosphit nebeneinander. 

Durch Anwendung der Methoden zur Bestimmung von Phosphit und 
Hypophosphit lassen sich beide Phosphorverbindungen nebeneinander 
bestimmen. Es wird I. der als Orthophosphat vorliegende Phosphor 
bestimmt, II. der durch Oxydation mit Jod in Gegenwart von Natrium- 
acetat ermittelbare Phosphor, der den Phosphorgehalt von Orthophos- 
phat + Phosphit anzeigt, III. der nach der Oxydation mit Brom erfaß- 
bare Phosphor, der den Gehalt an Phosphor aller drei Verbindungen an- 
gibt. II minus I entspricht dem als Phosphit vorliegenden Phosphor, 
III minus II dem als Hypophosphit anwesenden Phosphor. 

Daß nach dieser Arbeitsweise brauchbare Ergebnisse erhalten werden, 
geht aus der Tabelle auf S. 167 (unten) mit Beleganalysen hervor. 


Zusammenfassung. 

Für pflanzenphysiologische Untersuchungen über die Aufnahme und 
Verwertbarkeit verschiedener anorganischer Phosphorverbindungen 
waren analytische Methoden erforderlich, um Pyrophosphat, Metaphos- 
phat, Phosphit und Hypophosphit in Pflanzenmaterial zu bestimmen. 
Hierfür wurden folgende Methoden angewandt bzw. neu ausgearbeitet. 
1. Für die Bestimmung von Pyrophosphat in Pflanzenmaterial wurde 
die Methode von K. LOHMANN herangezogen, die auf der Kenntnis des 
Verlaufs der Hydrolyse des Pyrophosphates zu Orthophosphat in n/salz- 
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saurer Lüsung bei 100° beruht. Es wurde gezeigt, daB diese Arbeitsweise 
hierfiir anwendbar ist und brauchbare Resultate ergibt. 

2. Zur Bestimmung von Metaphosphat wurde eine Methode analog 
derjenigen von LOHMANN fiir die Pyrophosphatbestimmung ausgearbei- 
tet. Die Methode beruht auf der Tatsache, daß Metaphosphat bei 100° 
in normal salzsaurer Lösung innerhalb 10 Min. zu 97,9% durch Hydro- 
lyse in Orthophosphat übergeführt wird. Da organische Phosphorver- 
bindungen des Pflanzenmaterials hierbei nur in geringem Maße auf- 
gespalten werden, kann durch kolorimetrische Bestimmung des Ortho- 
phosphates vor und nach der Hydrolyse — durch Differenzbestimmung — 
das Metaphosphat ermittelt werden. 

3. Die Bestimmung von Phosphit in Pflanzenmaterial erfolgt durch 
Oxydation desselben zu Orthophosphat mittels n/100 Jodlösung nach 
Zusatz von Natriumacetat. Die Differenz aus dem kolorimetrisch be- 
stimmten Phosphor vor und nach der Oxydation entspricht dem als 
Phosphit vorliegenden Phosphor. Die im Pflanzenextrakte vorliegenden 
organischen Phosphorverbindungen werden durch diese Behandlung 
praktisch nicht aufgespalten. 

4. Hypophosphit wird durch vorsichtige Oxydation mittels etwa n/50 
Bromlösung in Orthophosphat übergeführt. Durch kolorimetrische Be- 
stimmung des Phosphors vor und nach der Oxydation wird der Hypo- 
phosphitgehalt ermittelt. Organische Phosphorverbindungen des Pflan- 
zenmaterials werden hierbei praktisch nicht angegriffen. 

5. Durch Anwendung der Methoden 3 und 4 können ohne weiteres 
Phosphit und Hypophosphit nebeneinander bestimmt werden. 

Die Brauchbarkeit der angeführten Methoden wurde durch zahlreiche 
Beleganalysen sichergestellt. 
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(Aus dem Biologischen Laboratorium der I.G. Farbenindustrie Aktiengesellschaft 
Ludwigshafen a. Rhein, Werk Oppau.) 


STUDIEN ZUM PHOSPHORSTOFFWECHSEL 
IN DER HOHEREN PFLANZE. 
IL ZUR STERILEN KULTUR DER HOHEREN PFLANZE. 
Von 
J. WEISSFLOG. 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. November 1932.) 


1. Einleitung. 

Methoden zur sterilen Kultur höherer Pflanzen sind mehrfach ver- 
öffentlicht worden; eine Zusammenstellung darüber geben KLEIN u. 
Kısser. Von weiteren Beiträgen seien genannt die Arbeiten von TRUF- 
FAUT u. BESZONOFF, ÄSLANDER, VIRTANEN u. v. Hausen und BJörk- 
sten. Die physiologische Bedeutung der sterilen Kultur wurde in letzter 
Zeit von PRINGSHEIM eingehend gewürdigt; es braucht deshalb hierauf 
nicht näher eingegangen zu werden. 

Die sterile Aufzucht höherer Pflanzen ist wegen der zahlreichen zu be- 
obachtenden Vorsichtsmaßregeln nicht leicht. Es dürfte kaum eine Me- 
thode geben, die mit völliger Sicherheit 100%ige Sterilität gewährleistet. 
Eine sorgfältige Überprüfung der Kulturen auf Sterilität ist unbedingt 
erforderlich; im übrigen hängt die Verwertbarkeit einer Methode weit- 
gehend vom Experimentator und seiner Geschicklichkeit oder Übung ab. 
Die im folgenden beschriebene Methode hat sich vorzüglich bewährt. Da 
die methodischen Erfahrungen und Verbesserungen einen gewissen Ab- 
schluß erreicht haben, erscheint eine ausführliche Beschreibung des gan- 
zen Arbeitsverfahrens und der verwendeten Apparaturen und Gefäße 
zweckmäßig. 

Keim u. Kısser hatten, ohne Kenntnis des Verfahrens von BoBKo, 
gleich diesem ein Verfahren ausgearbeitet, bei dem anfangs die ganze 
Pflanze keimfrei gezogen wird, später aber nur die Wurzeln in steriler 
Nährlösung, Stengel und Blätter aber frei in der Luft wachsen; der Ab- 
schluß der Keime der Luft von der Nährlösung, auf deren Sterilhaltung 
es normalerweise allein ankommt, erfolgt durch eine Schicht aus Quarz- 
sand und Tierkohle (KLEIN u. KısserR) bzw. aus Sand (BoBko). Ein 
solches Verfahren hat wesentliche Vorteile gegenüber anderen, bei denen 
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die gesamte Pflanze, also auch Stengel und Blätter, unter Abschluß 
wachsen. Erstens befindet sie sich unter natürlicheren Bedingungen, zwei- 
tens bleiben die Versuchsgefäße auch bei Verwendung sehr raschwüch- 
siger Pflanzen handlich, wobei zu berücksichtigen ist, daß raschwüchsige 
Pflanzen wegen der Abkürzung der Versuchsdauer für solehe Zwecke be- 
sonders geeignet sind. Allerdings müssen bei der Auswahl der Pflanzen- 
arten für derartige Versuche gewisse Rücksichten genommen werden: 
es sind nur Pflanzen verwendbar, die möglichst rasch emporwachsen und 
frei im Luftraum ihre oberirdischen Organe entwickeln, während Pflan- 
zen mit grundständiger Blattrosette ausgeschlossen sind. 

Das von mir verwendete Verfahren, das in mehrjähriger Erfahrung 
sich vorzüglich bewährt hat, entwickelte sich aus der Methode von KLEIN 
u. Kısser. Es gibt in seiner heutigen Form eine völlig befriedigende Aus- 
beute steriler Gefäße und ist auch bei größeren Versuchsreihen anwend- 
bar. Die wesentlichsten Unterschiede gegenüber der Ausführungsweise 
von KLEIN u. Kisser bestehen in folgendem: 

1. Als Schutzschicht gegen die Luftkeime findet an Stelle von Sand 
und Tierkohle gepulvertes Kieselgel! Anwendung, das durch seine große 
Adsorptionskraft das Feuchtwerden der Schutzschicht durch den aus der 
Nährlösung aufsteigenden Wasserdampf und damit das Hindurchwach- 
sen von Mikroorganismen verhindert. 

2. Mit dem eigentlichen Kulturgefäß kommuniziert ein kleineres Bei- 
gefäß, durch welches steril Proben der Nährlösung entnommen, anderer- 
seits bequem Nährstoffe fest oder gelöst zugefügt werden können, und 
durch welches der Wasserstand im Kulturgefäß geregelt werden kann. 

3. Weiterhin bestehen Unterschiede in der Sterilisierung der Samen 
und den dabei verwendeten Gefäßen. 


2. Die Samendesinfektion. 

Bevor die eigentlichen Versuchsgefäße beschrieben werden, seien die 
Methode der Samendesinfektion und die dazu verwendeten Gefäße be- 
handelt?. Wie aus der Literatur (KLEIN u. KiSsER) hervorgeht, haben 
zahlreiche Autoren mehr oder weniger komplizierte Vorrichtungen zu- 
sammengesetzt, um die Samen unmittelbar aus dem Desinfektionsgefäß, 
d. h. ohne sie durch die Luft übertragen zu müssen, in die eigentlichen 
Versuchsgefäße hinein zu bringen. 

Es zeigte sich jedoch, daß diese oft schwer zu handhabenden Vor- 
richtungen nicht erforderlich sind, daß vielmehr bei Einhalten der üb- 
lichen bakteriologischen Vorsichtsmaßnahmen eine Infektion nicht ein- 

1 Weitporiges Kieselgel, hergestellt in Oppau nach D. R. P. Nr. 444 914. 

2 Wertvoll waren mir bei der Samendesinfektion die hier von Herrn 
Dr. PırschLe und Frl. Dr. Lenz MÜLLER gemachten Erfahrungen; die von 


ihnen verwendete Apparatur zur Samendesinfektion wurde im wesentlichen 
beibehalten. 
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trat. Zu gleichem Schlusse kam auch PRINGSHEIM. Es ist ja auch sonst 
in der Bakteriologie üblich, Abimpfungen durch Ubertragung des Impf- 
gutes durch die Luft vorzunehmen. Trotzdem erschien es mir empfehlens- 
wert, Infektionsgelegenheiten möglichst zu vermeiden, sofern es ohne be- 
sondere Umständlichkeit erreichbar war. 

Die verwendete Apparatur (Abb. 1 und 2) ist nachstehend beschrie- 
ben: Als Beizgefäße dienen mit Watte verschlossene ERLENMEYER-Kölb- 
chen (a und a’ der Abb. 1) von etwa 100 ccm Inhalt, bei denen nahe dem 
Boden ein Ansatzröhrchen b und b’ 
angeschmolzen ist. Die Ansatzröhr- 
chen b und b’ sind mittels Gummi- 
schlauch c und c’ mit einem Kreuz- 
stück d verbunden. Von dessen freien 
Schenkeln trägt der eine ein miteinem 











Abb. 1. Abb. 2. 


Glasstäbchen / verschlossenes Schlauchstück e; das freie Ende des Glas- 
stäbchens f ist der leichteren Handhabung wegen zu einem flachen Knopf 
umgeschmolzen. Der vierte Schenkel des Kreuzstückes d ist mittels des 
Schlauchstückesg mit dem Glasrohr h verbunden, das durch einen doppelt 
durchbohrten Gummistopfen i in eine mit destilliertem Wasser gefüllte 
Kochflasche k eintaucht. Die zweite Bohrung des Gummistopfens ? trägt 
ein nicht ins Wasser eintauchendes Glasrohr /, das mittels Schlauches m 
mit einem wattegefüllten Verbindungsstück n aus Glas verbunden ist. An 
dieses Wattefilter n ist das Gummigebläse o angeschlossen. Die Schlauch- 
stücke c, c’, e und g können durch Quetschhähne pı, p'1, pz und ps ver- 
schlossen werden. Sämtliche Stoßstellen zwischen Gummi und Glas sind 
mit Gummilösung bestrichen. um ein Durchwachsen von Keimen zu ver- 
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hüten. Diese gesamte Apparatur ist mit Klammern an einem Stativ be- 
festigt (Abb. 2). Die Sterilisierung wird entweder im Autoklaven unter 
Druck oder wegen der geringeren Abnutzung der Kautschukteile besser 
im strömenden Dampf an mindestens 3 aufeinanderfolgenden Tagen vor- 
genommen. Dabei werden zweckmäßig Wattepfropfen durch überge- 
stülpte Glasgefäße oder durch Pergamentpapier vor Kondenswasser ge- 
schützt. 

Zur Desinfizierung werden die Samen — meist etwa 10—20 Stück — 
in die Kélbchen a und a’ eingebracht und die Beizlösung (siehe unten!) 
bei geschlossenen Quetschhähnen y, und p,’ bis ziemlich an die Watte- 
stopfen eingefüllt. Von Zeit zu Zeit werden die Kölbehen geschüttelt. 
Nach Beendigung der Beizzeit wird die Beizlösung zunächst des Kölb- 
chens a, dann des Kölbchens a’ durch das Schlauchstück unter Heraus- 
ziehen des Glasstäbchens f und unter Öffnen der Quetschhähne p, bzw. 
pı' und p, abgelassen. Durch Bedienen des Gummigebläses o wird zum 
Spülen der Samen Wasser aus der Flasche k unter Öffnen bzw. Schließen 
der entsprechenden Quetschhähne in die Kölbehen a bzw. a’ gedrückt; 
das Wattefilter n dient dabei zum Entkeimen der Luft. Nach kräftigem 
Schiitteln der Kélbchen a und a’ wird das Spülwasser durch das Schlauch- 
stück e abgelassen. Das Waschen der Samen wird so oft wie möglich, 
mindestens fünfmal, wiederholt. Mittels einer abgeflammten Pinzette 
werden die Samen einzeln nach jedesmaligem Lüften des Wattestopfens 
in die eigentlichen Kulturgefäße übertragen. 

Als Desinfektionsmittel für Samen werden in der Literatur zahlreiche 
Körper angegeben. PRINGSHEIM (1928) stellte fest, daß die von ihm 
untersuchten Gifte nicht bei allen Samen gleich gut wirkten. Versuche 
mit Bromwasser, das auch KLEIN u. Kisser anwendeten, bestätigten mir 
zwar dessen hohe Desinfektionskraft, zeigten jedoch eine erhebliche bzw. 
vollständige Hemmung der Keimung und des Wachstums (angewandte 
Konzentration 1 Vol.-% bzw. 1/, Vol.-% während 20, 40 und 60 Min.; 
Versuchssamen FLEISCHMANNs Pferdezahnmais). Dagegen befriedigte 
gut in jeder Beziehung die Anwendung des Saatgutbeizmittels Uspulun, 
mit dem auch PRINGSHEIM (1928) und NIETHAMMER! Erfolge erzielt 
hatten. 

Die Desinfektion der Samen wurde in folgender Weise gehandhabt: 

Die sorgfältig ausgelesenen Samen — in unseren Versuchen meist 
Maiskörner — wurden zunächst mit Seifenlösung, dann mit Alkohol ge- 
waschen, mit Wasser abgespült und hierauf der eigentlichen Desinfektion 
unterworfen. Als Beizlösung bewährte sich eine 1%ige Uspulunlösung !, 
die noch 0,5% Nekal BX, einen stark oberflächenaktiven Körper, der von 
der I. G. Farbenindustrie hergestellt wird, enthielt. Die Desinfektions- 


1 Es sei darauf hingewiesen, daß die Präparate ,,Uspulun“ und „Uspulun 
Universal‘ nicht identisch sind. Das oben Gesagte bezieht sich auf Uspulun. 
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dauer betrug 1 Stunde; selbst eine erhebliche Uberschreitung dieser Zeit 
führte keine Schädigungen herbei. Die Sterilität der Körner wurde durch 
Einbringen in Pepton-Bouillon (Lörnıs, S. 16) (1 Korn in Röhrchen mit 
5—10 cem, zum Teil auch in Kélbchen mit 50 ccm) festgestellt ; die Röhr- 
chen wurden mindestens etwa 1 Monat lang beobachtet. 


8. Die Kulturgefäße und ihre Handhabung. 

Wie bereits erwähnt, wachsen die Pflanzen bei der verwendeten 
Kulturmethode nur mit den Wurzeln in steriler Nährlösung, mit den 
Stengeln und Blättern dagegen frei im Luftraum, abgesehen von den 
frühesten Entwicklungsstadien, wo 
auch Stengel und Blätter von einer 
Glashaube bedeckt sind, deren Öff- 
nungen mit Watte verschlossen sind 
(Abb. 4). 























1 
Abb. 3. Abb. 4. 





Als Versuchsgefäße (Abb. 3 und 4) dienen weithalsige ERLENMEYER- 
Kolben (a auf Abb. 2) aus Jenaer Glas oder auch zylindrische GefäBe von 
verschiedener Größe, deren Hals durch ein angeschmolzenes Stück Glas- 
rohr b von etwa 7 cm lichter Weite und 5 cm Länge, den „Kragen“, ver- 
längert ist. Die auf diese Weise hergestellten Gefäße von verschiedener 
Größe fassen etwa 550, 750 oder 2500 com. An der Ansatzstelle des Kra- 
gens befindet sich eine Einschnürung c, deren Aufgabe es ist, den mit 
einem geeigneten weitmaschigen Gewebe e bespannten Glasring d zu 
tragen. Auf die Stoffbespannung kommen die Samen zu liegen ; hiernach 
richtet sich die Maschenweite des Gewebes, die möglichst groß sein muß, 
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um den Wurzeln den Durchtritt zu erleichtern, jedoch klein genug, um 
das Hineinfallen der Samen in die Nährlösung zu verhindern. Das Ge- 
webe wird vor der Benutzung ausgekocht. 

Über den Kragen 6 hinübergreifend sitzt die Glashaube f, gehalten 
von vier Einbuchtungen g, die auf dem Rande des Kragens 6 aufruhen. 
Der Durchmesser der Haube ist etwa 1 cm größer als der des Kragens. 
Der Zwischenraum zwischen beiden ist mit Watte ausgefüllt. An ihrem 
Kulminationspunkt trägt die Haube einen Tubus h, einen zweiten i von 
etwa 15 mm Durchmesser etwas unterhalb, der ein kurzes Schlauchstück 
k trägt; Tubus A und Schlauchstück k sind mit Wattepfropfen verschlos- 
sen. Durch den Wattepfropfen des Tubus À führt der Glasstab / bis zum 
Netz e; er ist am unteren Ende unter einem Winkel von etwa 70° ab- 
gebogen und zu einer scharfen Spitze ausgezogen. Zweck dieses Glas- 
stabes ist es, die auf das Netz gegebenen Samen an die gewünschte Stelle 
zu bringen oder nach erfolgter Keimung so zu lagern, daß die hervor- 
gebrochene Radicula bequem den Weg durchs Netz findet. Um aus 
mehreren Keimlingen auswählen zu können, wurden meist ein oder einige 
Samen mehr als das Gefäß Pflanzen bekommen soll, auf das Netz ge- 
bracht. Die scharfe Spitze des Glasstabes / dient dazu, überzählige Keim- 
linge, natürlich solange es die geringe Verzweigung der Wurzeln noch zu- 
läßt, oder nicht gekeimte Samen anzuspießen und auf den Rand des 
Kragens b bzw. auf die Watte zwischen dem Kragen und der Haube zu 
legen, wo sie bald vertrocknen. Eine Durchleitung von trockener Luft 
durch die Haube (vgl. KLEIN u. Kisser) war in meinen Versuchen nicht 
erforderlich. 

An der Basis des Kulturgefäßes a ist ein Glasrohr m angeschmolzen, 
das mittels eines kurzen Schlauchstückes an ein T-Stück aus Glas n an- 
geschlossen ist; die freien Schenkel n, und nz des T-Stückes sind nach 
oben gebogen (Abb. 4u.7). Der eine von ihnen nz dient zum Durchlüften 
der Nährlösung und ist mittels Schlauches an ein Glasrohr oangeschlossen, 
das an seinem anderen Ende ein mit Watte gefülltes Verbindungsstück p 
aus Glas trägt, welches als Bakterienfilter für die durchzuleitende Luft 
dient. Zwischen Glasrohr und Bakterienfilter ist ein Quetschhahn g, an- 
gebracht. Die Höhe des Glasrohrs o muß mindestens der Höhe des ganzen 
Kulturgefäßes gleichkommen, damit eine Benetzung des Wattefilters 
auch bei geöffnetem Quetschhahn g, vermieden wird. Der andere Schen- 
kel n, des T-Stückes n* steht mittels Gummischlauches r mit dem seit- 
lichen Rohransatz s am Boden des Kolbens t von 100—200 ccm Inhalt in 
Verbindung; der Gummischlauch r trägt einen Quetschhahn g.. Mittels 


* Anfänglich wurde anstatt eines T-Stückes ein Kreuzstück verwendet, 
dessen vierter Schenkel zum Ablassen von Nährlösung für Probenahmen diente; 
es wurde in gleicher Weise verschlossen wie der freie Schenkel des Kreuzstückes d 
des Samenbeizgefäßes auf Abb. 1 bei e und f. 
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dieses mit Watte verschlossenen Kölbchens ist es möglich, den Wasser- 
stand im Kulturgefäß a zu heben bzw. zu senken, was für eine rasche 
Keimung der Samen und für das Aufbringen der Bedeckungsschicht wich- 
tig ist. Ferner können durch dieses Kélbchen steril Proben der Nähr- 
lösung entnommen oder Nährstoffe in die Nährlösung eingeführt werden. 
Es ist mittels einer federnden Stahlklammer und leicht abnehmbar an 
dem Kulturgefäß a befestigt (Abb. 5). 

Für manche Versuche, nämlich wenn ein Wechsel der Nährlösung 
stattfinden soll, kann es zweckmäßig sein, das Gefäß mit der neuen Nähr- 
lösung von vornherein anzuschließen; diesem Zweck dient das seitlich 
schräg nach oben gerichtete seitliche Ansatzrohr v unterhalb des Kragens. 
Wird es nicht gebraucht, so ist es durch ein mittels Glasstäbchens ver- 
schlossenes Schlauchstück abgesperrt (wie auf Abb. | das Desinfektions- 
gefäß bei e und f). Es empfiehlt sich fernerhin, über dieses mit dem Glas- 
stäbchen verschlossene Schlauchstück ein kleines Reagenzglas zu stülpen 
(Abb. 4), wobei der Raum zwischen Schlauch und Wandung des Reagenz- 
glases mit Watte auszustopfen ist. 

Sämtliche Stoßstellen zwischen Glas und Schlauch werden auch hier 
gut mit Kautschuklösung abgedichtet. 

Die so vorbereiteten Gefäße wurden an vier aufeinanderfolgenden 
Tagen in strömendem Dampf sterilisiert; bei den 21/, 1-Gefäßen ist eine 
Sterilisationsdauer von 3 Stunden erforderlich, wenn die Sterilisation tat- 
sächlich zuverlässig sein soll. Zweckmäßig werden dabei, wie auch KLEIN 
u. Kısser angeben, die Wattestopfen usw. mit Pergamentpapier umhüllt 
oder durch übergestülpte Glasgefäße geschützt. 

Die desinfizierten und gründlich gewaschenen Samen werden mittels 
Pinzette den Beizgefäßen entnommen und durch den Tubus i auf das 
Netz e gebracht. Es ist selbstverständlich, daß Arbeitsgerät und Watte- 
pfropfen hierbei in der üblichen Weise abgeflammt werden. Durch Re- 
gulieren des Wasserstandes mittels des Beikélbchens ¢ wird den auf dem 
Netz e liegenden Samen die erforderliche Feuchtigkeit zugeführt. 


4. Das Aufbringen der Bedeckungsschicht. 


Sind die jungen Pflanzen so alt, daß sie über den Kragen hinaus- 
gewachsen sind und oben fast an die Haube anstoßen, so wird auf das 
Netz e die bereits erwähnte Bedeckungsschicht aufgebracht, deren Auf- 
gabe es ist, die Nährlösung gegen Keime abzuschließen (Abb. 5). 

Als unterste Lage des Bedeckungsmittels dienen Glasperlen, deren 
Durchmesser größer ist als die Maschenweite des Netzes; dann folgen 
kleinere Glasperlen, gewaschener Quarzsand von etwa 2 mm Durchmesser 
und zuletzt gepulvertes Kieselgel. Auf diese Weise wird vermieden, daß 
Bedeckungsmittel in die Nährlösung fällt. 
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Große Vorteile gegenüber dem Sand und der Tierkohle, die BoBko 
und KLEIN u. Kisser verwenden, bietet das Kieselgel als Abschluß da- 
durch, daß es infolge seiner großen Adsorptionskraft den aus der Nähr- 
lösung aufsteigenden Wasserdampf bindet, ohne feucht zu werden. In- 
folgedessen ist ein Durchwachsen von Pilzen und Bakterien durch die 
Bedeckungsschicht nicht zu befürchten. Ebensowenig wird bei Verwen- 
dung von Silikagel die Bedeckungsschicht rissig, was bei feucht geworde- 
ner Tierkohle leicht eintreten 
kann. Ein weiterer Vorteil 
gegenüber der Tierkohle ist die 
saubere Handhabung des Kie- 
selgels. 

Zur Einführung des Be- 
deckungsmittels dienen, ähn- 
lich wie bei KLEIN u. Kısser 





Abb. 5. Abb. 6. 


und bei BoBKoO, ERLENMEYER-Kolben (a in Abb. 6) von etwa 100 bis 
200 cem Inhalt — im folgenden Bedeckungsgefäß genannt —-, an deren 
Hals mittels eines weiten Schlauchstückes 6 ein Glasrohr c von etwa 
der gleichen Weite angesetzt ist. Die Weite des Glasstückes ist so ge- 
wählt, daß es in das Schlauchstück k des Tubus + (Abb. 2) der Glashaube 
bequem, aber möglichst eng anschließend hineinpaßt; gegebenenfalls ist 
es an seinem freien Ende leicht verjüngt, um ein bequemes Einführen zu 
gewährleisten: es ist mit Watte verschlossen. Ferner ist das Schlauch- 
stück b mit der Wattelage d umhüllt. In diesen Gefäßen werden die ver- 
schiedenen Materialien des Bedeckungsmittels (Glasperlen, Quarzsand. 
Kieselgel) trocken sterilisiert. Die Einführung des Bedeckungsmittels 
unter die Glashaube geschieht durch den Gummischlauch k des Tubus : 
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(Abb. 3), also auf anderem Wege als bei BoBko und KLEIN u. Kısser, 
die das Bedeckungsmittel durch ein Glasrohr, welches an die Stelle des 
Glasstabes } (Abb. 3) der von mir verwendeten Apparatur tritt, einführen. 

Zum Bedecken werden, nach vorherigem Abflammer der Watte- 
stopfen, des Glasrohres c (Abb. 6) und der Wattelage d, die Wattestopfen 
des Bedeckungsgefäßes und des Schlauchstückes %k entfernt. Dann führt 
man das Glasrobr c in das Schlauchstück & ein und läßt das Bedeckungs- 
mittel durch Neigen des Bedeckungsgefäßes hineinrieseln. Durch leichte 
Bewegungen des Bedeckungsgefäßes kann 
man das Bedeckungsmittel bequem über das 
Netz e verteilen; die Wattelage d des Be- 
deckungsgefäßes verhütet dabei ein Eindrin- 
gen von Keimen. Auf diese Weise werden 
nacheinander die verschiedenen Lagen des 
Bedeckungsmittels eingebracht. Eine Beschä- 
digung der Pflanzen findet bei einigermaßen 
vorsichtigem Arbeiten nicht statt; zum Schluß 
wird die Haube abgenommen und die oberste 
Schicht (Kieselgel) geebnet. Die Pflanzen 
wachsen von diesem Zeitpunkt mit den Sten- 
geln und Blättern frei in der Luft, mit den 
Wurzeln in der Nährlösung, durch welche 
täglich gereinigte (mit Schwefelsäure und Na- 
tronlauge) Luft hindurchgedrückt wird, wo- 
bei die Luft durch das Wattefilter p (Abb. 3) 
von Keimen gereinigt wird. 

Das Licht wird von den Wurzeln durch 
Umhüllen der Gefäße mit schwarzem Stoff 
abgehalten. Sobald die Pflanzen so groß ge- 
worden sind, daß sie eine Stütze benötigen, 
so wird an jedem Gefäß ein Stab aus leichtem 
Blechrohr mittels einer angelöteten Metall- 
klammer befestigt. In seinem oberen Teil trägt das Blechrohr mehrere 
Drahtringe von etwa 10 cm Durchmesser, die der Pflanze eine Stütze 
bieten. Bei Mais und Erbsen hat sich dieses Verfahren gut bewährt 
(Abb. 7). 





Abb. 7. 


5. Die sterile Zugabe von Nährstoffen. 

Sofern bestimmte Nahrstoffe nicht bereits von Anfang an mit der 
Nährlösung, sondern erst später bei einem gewünschten Entwicklungs- 
zustand der Pflanze zugegeben werden sollen, werden sie entweder in 
fester Form oder in mehr oder weniger konzentrierter Lésung zugegeben. 
Erfolgt die Zugabe in fester Form, so wird die für ein VersuchsgefäB 
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berechnete Menge in kleine mit Watte verschlossene oder zugeschmolzene 
Glasröhrchen eingefüllt, die trocken sterilisiert werden. Unter den üb- 
lichen Vorsichtsmaßregeln werden die Glasröhrchen nach Entfernen des 
Watteverschlusses bzw. nach Abbrechen der zugeschmolzenen Spitze in 
das Beigefäß t der Abb.3 gebracht, von wo aus die zugeführte Substanz 
mit der Nährlösung in das Kulturgefäß a gespült wird. 

Zuzugebende Lösungen werden, sofern angängig, im Dampf sterili- 
siert. Zahlreiche Verbindungen, z. B. organische Stickstoff- und Phos- 
phorverbindungen, können wegen der Zersetzungsgefahr weder trocken 
noch in Dampf sterilisiert werden. In diesem Falle wird eine konzentrierte 
Lösung durch ‘bakteriendichte Membranfilter — maximale Porenweite 
nicht über 0,75 u — keimfrei gemacht und die erforderliche Anzahl Ku- 
bikzentimeter zugegeben. Zu diesem Zweck be- i 
währte sich gut die folgende Apparatur (Abb.8): : 
Mit dem den Filtertrichter a tragenden Saug- 
kolben 6 ist eine mit Ansatzrohr c versehene Bii- 
rette d verbunden. Das Ansatzrohr e des Saug- 








kolbens trägt das mit Watte gefüllte Verbindungs- /a 

stück / aus Glas. Hier kann nach Bedarf entweder | 

die Luftpumpe zum Durchsaugen der Lésung Ai 
oder ein Handgebläse i zum Überdrücken der I du dE 
filtrierten Lösung in die oben L Ath # 

mit einem Wattepfropfen ver- — Bi i 
schlossene Biirette d angesetzt fi |\ f | 
werden. Dabei müssen natür- M / F We \ A 
lich sinngemäß die Schlauch- _if ) / \ 

stiicke A, und he mit Klemm- _ Un u 


schrauben verschlossen wer- ( ] 
den. Der Hahn der Biirette *— 
trägt mittels kurzen Schlauch- 

stückes eine kleine Glasglocke g, in die ein Stück Glasrohr eingeschmolzen 
ist. Ist die Bürette nicht in Gebrauch, so ist die Glocke mit Watte 
verschlossen. Die gesamte Apparatur ist an einem Stativ befestigt. 
Sie wird an drei aufeinanderfolgenden Tagen je 20 Min. (ohne Anheiz- 
zeit) in Dampf sterilisiert; da das Membranfilter nicht austrocknen darf, 
wird es mit feuchter Watte bedeckt, die natürlich vor dem Filtrieren 
entfernt wird. 

Die Zugabe der Lösung erfolgt aus der Bürette in das Beikölbehen ¢ 
(Abb. 3) der Kulturgefäße; die Glocke g der Bürette soll dabei die Off- 
nung des Beikélbchens vor Staub schützen. 

Die Sterilisation auf diese Weise ist natürlich nur bei löslichen Ver- 
bindungen möglich. In manchen Fällen, z. B. bei unlöslichen Amino- 
säuren, kann man sich dadurch helfen, daß man in Säure oder Lauge löst, 
12* 


Abb. 8. 
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filtriert, die erforderliche Anzahl Kubikzentimeter zur Nährlösung hinzu- 
gibt und mit der erforderlichen Menge Lauge oder Säure neutralisiert. 


6. Prüfung und Sterilität. 

Zur Prüfung auf Sterilität wurden unter den üblichen bakteriologi- 
schen Vorsichtsmaßnahmen mittels des Beigefäßes (vgl. dazu auch Fuß- 
note auf S. 175) einige Kubikzentimeter der Lösung steril zu einem ge- 
eigneten Nährboden für Mikroorganismen hinzugegeben. Dazu wurden 
folgende Nährböden verwendet: Peptonbouillon aus Frischfleisch und 
aus Fleischextrakt (Lörnıs), Peptonzuckerbouillon (PRINGSHEIM 1928), 
Gimraysche Nährlösung, eine Nährlösung für Nitrifikationsmikroorga- 
nismen (Lönnıs S. 119), eine Nährlösung für Azotobakter. Zum Teil wur- 
den diese Nährböden auch unter anaeroben Bedingungen angewendet. 
Von diesen Nährlösungen bewährte sich am besten Peptonbouillon, die 
die Anwesenheit von Bakterien sicher anzeigte und in keinem Falle ver- 
sagte, wenn auf einem der übrigen genannten Nährböden sich Mikro- 
organismen entwickelt hatten. Ebenso verhält es sich mit der Kultur der 
Proben unter anaeroben Bedingungen, wo gleichfalls sich nirgends In- 
fektion zeigte, die nicht auch auf aerob gehaltener Peptonbouillon auf- 
getreten wäre. Aus diesem Grunde wurde im Hinblick auf die bedeutende 
Arbeitsersparnis in den späteren Versuchen nur mit Peptonbouillon und 
nur aerob auf die Sterilität der Nährlösung geprüft. Auch PRINGSHEIM 
(1928, S. 239) verwendete nur einen Nährboden, Peptonzuckerbouillon, 
davon ausgehend, daß die spezieller angepaßten Bakterien geringere 
Widerstandskraft besitzen dürften als die gewöhnlichen saprophytischen 
Bakterien, was durch meine soeben angegebenen Befunde bestätigt wird. 

Infektion zeigte sich bei Peptonbouillon meist schon ein oder wenige 
Tage später durch Trübung der Bouillon; zur endgültigen Entscheidung 
wurden jedoch die Bouillonröhren meist 2 Wochen, mindestens aber 
7 Tage beobachiet. In manchen Fällen, wo eine Trübung der Bouillon 
schon bei Zugabe der Nährlösung eintrat, z. B. bei Lecithin enthaltenden 
Lösungen, wurde mikroskopisch an gefärbten Präparaten oder durch 
nochmalige Abimpfung auf die Anwesenheit von Bakterien untersucht. 
Auch etwa vorhandene Pilzsporen entwickelten sich auf Peptonbouillon 
gut, wenn auch etwas langsam. Frischfleischbouillon zeigte übrigens die 
Anwesenheit von Keimen rascher und sicherer an als Fleischextrakt- 
bouillon. 

In vielen Fällen zeigte sich Infektion schon durch leichte Trübung der 
Nährlösung an, auf der die Pflanzen gewachsen waren. Die Wurzeln in- 
fizierter Pflanzen waren meist weniger gut entwickelt und nicht so schön 
weiß wie bei sterilen Pflanzen. Bei Mais trat wenigstens in alkalischer 
Nährlösung bei Infektion oft mehr oder weniger starke Chlorose der 
Blätter ein. 
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7. Die Ausbeute an steril gebliebenen Pflanzen. 

Mit der beschriebenen Methode lieBen sich héhere Pflanzen (Mais, 
Erbsen, Weizen, Balsaminen, Robinia pseudacacia, Sorghum, Cytisus La- 
burnum) monatelang steril aufziehen. Die Ausbeute an wirklich steril 
gebliebenen Pflanzen befriedigte vollkommen : sie betrug bei genauer Ein- 
haltung der Vorschriften meist etwa 80—90% , wie nachfolgende Beispiele 
(Mais) zeigen: 

1. Angesetzt am 30. VII. 1930. 85 Gefäße; davon wurden mit Erdaufschwem- 
mung 33 infiziert; von den übrigen 52 blieben 46 Stück = 88% steril, die nach und 
nach vom 8. IX. ab, die letzten am 10. X. aufgearbeitet wurden. 

2. Angesetzt am 15. IV. 1930. 56 Gefäße; davon wurden mit Erdaufschwem- 
mung 17 infiziert; von den übrigen 39 blieben bis zum 21. V. 35 Stück = 90% 
steril. 

3. Angesetzt am 11. XI. 1930: 43 Gefäße, davon sind bis zum 28. XI. 42 Stück 
= 98% steril. 

4. Angesetzt am 4. XI.: 58 Gefäße, davon wurden 18 Stück mit Bodenauf- 
schwenmung infiziert; von den übrigen 40 waren am 15. XII. 33 Stück = 82,5% 
steril. 


Zusammenfassung. 

Eine Methode der sterilen Aufzucht höherer Pflanzen, die sich im Prin- 
zip auf der von KLEIN u. Kisser übernommenen aufbaut, sowie die hier- 
für erforderlichen Gefäße und Apparate werden ausführlich beschrieben. 

Es erfolgt dabei der Abschluß der Nährlösung von den Keimen der 
Luft durch gepulvertes Kieselgel. Dieser Körper hat infolge seiner hohen 
Adsorptionskraft gegenüber den von anderen Autoren verwendeten 
Mitteln den Vorteil, daß Feuchtwerden und damit Hindurchwachsen 
von Keimen und Schrumpfen oder Rissigwerden nicht eintreten; daraus 
ergibt sich eine sicherere Gewähr für Sterilbleiben der Versuche. Die 
Ausbeute an sterilen Pflanzen beträgt etwa 80—90% . 

Die Desinfektion der Samen erfolgt in einer besonderen Apparatur 
durch einstündiges Behandeln mit einer Lösung von 1% Uspulun und 
0,5% Nekal BX. 

Es wird ferner eine Apparatur zur Entkeimung von Flüssigkeiten 
mittels Filtration beschrieben, die bei der Zugabe von genau dosierten 
Nährstoffmengen zu den Versuchsgefäßen sich gut bewährte. 
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STUDIEN ZUM PHOSPHORSTOFFW ECHSEL 
IN DER HOHEREN PFLANZE. 

IL AUFNAHME UND VERWERTBARKEIT ORGANISCHER 
PHOSPHORSÄUREVERBINDUNGEN DURCH DIE PFLANZE. 
Von 
J. WEISSFLOG und H. MENGDEHL. 

Mit 17 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 2. November 1932.) 


A. Einleitung. 


Während der Stickstoffstoffwechsel der Pflanze bereits Gegenstand 
zahlreicher Untersuchungen gewesen ist, sind im Vergleich hierzu die 
Umsetzungen des Phosphors in der Pflanze wenig studiert worden, ob- 
gleich der Phosphor auf Grund seiner Beteiligung am Aufbau des Ei- 
weißes und der Phosphatide mindestens das gleiche Interesse verdient. 
Auf einem Gebiete der pflanzlichen Biochemie jedoch steht seit längerer 
Zeit der Phosphor im Mittelpunkt des Interesses, bei der Gärung der 
Hefe. Seitdem im Jahre 1905 HARDEN u. Young und Iwanow die Hexo- 
sediphosphorsäure auffanden, wurde die Frage der Bedeutung der Phos- 
phorsäureester bei der Gärung eifrig bearbeitet; seither sind bis in die 
jüngste Zeit (VIRTANEN u. TIKKA) eine Anzahl weiterer Zuckerester der 
Phosphorsäure auf enzyniatischem oder rein chemischem Wege syntheti- 
siert worden (vgl. NEUBERG u. KoBEL). Neuerdings wurde auf einem 
weiteren Gebiete der Biochemie erkannt, daß der Phosphor eine bedeu- 
tende Rolle spielt, nämlich bei der Tätigkeit des Muskels. Es kann hier 
nicht auf das umfangreiche Schrifttum über diese Fragen eingegangen 
werden, sondern es muß auf die in letzter Zeit erschienenen zusammen- 
fassenden Darstellungen (NEUBERG u. KoBEL, MEYERHOF, LOHMANN, 
WETZEL) verwiesen werden. 

Die Bedeutung des Phosphors bei diesen wichtigen biochemischen Ge- 
schehnissen rückt auch den Phosphorstoffwechsel der höheren Pflanze in 
den Mittelpunkt des Interesses. Davon ausgehend, daß organische Phos- 
phorsäureverbindungen bei der Gärung der Hefe und bei der Tätigkeit 
des Muskels eine außerordentlich wichtige Rolle spielen, erschien es von 
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Interesse festzustellen, wie die höhere Pflanze sich solehen Verbindungen 
gegenüber verhält, und ob sie imstande ist, sie zu verwerten. 

Von nicht geringerer Bedeutung ist die Frage der Verwertbarkeit 
organischer Phosphorverbindungen aus praktischen Gründen. Es ist be- 
kannt, daß der Phosphor des Stallmistes im Vergleich zu anorganischem 
Phosphat besser ausgenützt wird (SCHNEIDEWIND 8. 256), und es besteht 
u. a. die Möglichkeit, daß, abgesehen von den günstigen bodenverbessern- 
den Eigenschaften des Stallmistes, sein Gehalt an organischen Phosphor- 
verbindungen für diese günstige Wirkung verantwortlich ist, eine An- 
sicht, die NEUBAUER (Dresden) gelegentlich eines Vortrages äußerte. 
Über den Gehalt des Stallmistes an organisch gebundener Phosphorsäure 
sind uns allerdings keine Analysen in der Literatur bekannt; er dürfte 
weitgehend von bakterieller Tätigkeit abhängig sein. 

Es fehlt in der Literatur nicht an Angaben über die Eignung organisch 
gebundenen Phosphors für die Ernährung höherer Pflanzen (STOKLASA, 
WHrTInG u. Heck, Heck u. WuHITING). Andererseits soll nach PARKER 
eine Aufnahme von organischem Phosphor aus dem Boden nicht statt- 
finden. Daß unter den Bedingungen des normalen Versuches, also in 
Gegenwart von Mikroorganismen, organische Phosphorverbindungen der 
höheren Pflanze ihren Bedarf an Phosphor liefern können, konnten auch 
hier angestellte, nicht veröffentlichte Versuche von PIRSCHLE deutlich 
zeigen. In allen diesen Versuchen wurden jedoch Mikroorganismen nicht 
ausgeschlossen. Um die Frage der Verwertbarkeit organisch gebundener 
Phosphorsäure einwandfrei zu entscheiden, muß die höhere Pflanze unter 
sterilen Bedingungen aufgezogen werden. Von allen Forschern, die höhere 
Pflanzen mit organischen Phosphorverbindungen ernährt haben, hat 
unseres Wissens nur SCHULOW diese Forderung erfüllt ; er konnte in seinen 
Versuchen die Assimilierbarkeit des Phytins für die Erbse beweisen, wäh- 
rend für Mais der Befund zweifelhaft blieb. Lecithin konnte nicht als 
Phosphorquelle dienen. Weitere organische Phosphorverbindungen hat 
SCHULOW nicht geprüft. 

Theoretisch wie praktisch besitzt also die Verwertbarkeit organischer 
Phosphorverbindungen für die höhere Pflanze großes Interesse, und die 
Klärung dieser Frage auf breiterer Grundlage schien wünschenswert. 


B. Experimenteller Teil. 
1. Methodisches. 
1. Die Anzucht der Pflanzen. 

Wie bereits gesagt wurde, muß der Einfluß von Mikroorganismen aus- 
geschlossen sein, wenn die Brauchbarkeit organischer P-Verbindungen 
für die höhere Pflanze bewiesen werden soll. Die von uns verwendete 
Methode der sterilen Kultur der höheren Pflanze ist in der vorhergehen- 
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den Mitteilung beschrieben worden ; es braucht deshalb hier darauf nicht 
eingegangen zu werden. 

Die Pflanzen wurden auf verschiedenen Nährlösungen steril heran- 
gezogen. Um die Wirkung der in Frage kommenden Verbindung auf die 
Pflanze unter normalen Bedingungen, d. h. in Gegenwart von Mikro- 
organismen zu untersuchen, wurde in den meisten Fällen ein Teil der Ver- 
suchsgefäße absichtlich infiziert, und zwar mit einer filtrierten wässerigen 
Bodenaufschwemmung 1:10 (meist 1 ccm je Gefäß)'. Die Infektion 
wurde meist einige Zeit nach der Aussaat vorgenommen, da anderenfalls 
das Wachstum der Pflanzen infolge der raschen Entwicklung der Bak- 
terien in den mit organischen Phosphorverbindungen versehenen Nähr- 
lösungen vielfach geschädigt wurde; bei späterer Infektion dagegen sind 
die Pflanzen kräftig genug, um den schädlichen Wirkungen der Bakterien 

- es dürfte sich dabei um bakterielle Stoffwechselprodukte handeln 
besser Widerstand leisten zu können. Gleichwohl war auch dann noch 
der Ertrag gegenüber den steril gezogenen Pflanzen oft herabgedrückt 
(vgl. Abb. 12—17). 

Die Größe der Gefäße war im Hinblick auf den verhältnismäßig 
hohen Preis der verwendeten Phosphorverbindungen, die zum Teil von 
uns selbst hergestellt oder doch in kompliziertem Arbeitsgange gereinigt 
werden mußten, möglichst klein gewählt worden; sie betrug 550 oder 
750 ccm. 

Die Pflanzen wurden im Gewächshause bei einer Temperatur, die 
zwischen 20 und 28° schwankte, in den an anderer Stelle beschriebenen 
Gefäßen herangezogen. In jedem Gefäß befand sich eine Pflanze. Zum 
Schutz der Wurzeln gegen Licht waren die Gefäße mit schwarzem Stoff 
oder schwarzem Papier umhüllt. Die Pflanzen wurden nach verschiede- 
ner Wachstumszeit, die bei den einzelnen Versuchen angegeben ist, ge- 
erntet und aufgearbeitet. 

Als Versuchspflanze diente Mais (FLEISCHMANNs ungarischer Pferde- 
zahn, Originalsaat, in Kolben bezogen). Die für eine Versuchsreihe ver- 
wendeten Maiskörner entstammten stets einem einzigen Kolben und 
wichen im Gewicht meist nicht mehr als um + 5% vom Mittelwert ab. 
Auch hinsichtlich des Phosphorgehaltes stimmten die Körner gut über- 
ein, so daß die im Samen mitgegebene Phosphormenge bei den Pflanzen 
derselben Versuchsreihe nur unerheblich voneinander verschieden war. 
Die Zahlen auf nächster Seite mögen als Beleg dafür dienen. 

Als Phosphorquellen gelangten folgende Verbindungen zur Anwen- 
dung: Glycerinphosphorsäure, Hexosemonophosphorsäure, Hexosedi- 
phosphorsäure, Saccharosephosphorsäure, Phytinsäure, Nukleinsäure. 
Von diesen Körpern wurden die nachstehenden Präparate verwendet: 





1 Die hierbei den Gefäßen zugeführten Mengen an Orthophosphat sind prak- 
tisch so gering, daß sie vernachlässigt werden können. 
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Glycerinphosphorsäure als Natrium- (NazPO,C.H;O.) und Kaliumsalz 
von MERCK. 

Hexosediphosphorsäure als Caleiumsalz, nach der Vorschrift von Net - 
BERG u. SABETAY durch Umfällen aus Candiolin der I. G. Farbenindustrie 
Elberfeld gereinigt und in die lösliche Modifikation übergeführt (NEv- 
BERG u. KOBEL S. 407). 

Hexosemonophosphorsäure (NEUBERG-Ester) als Calciumsalz, her- 
gestellt nach NEUBERG (NEUBERG u. KOBEL S. 410). 

Saccharosephosphorsäure als Calciumsalz, hergestellt nach NEUBER«: 
u. POLLAK (NEUBERG u. KOBEL $. 417). 

Phytinsäure (Inosithexaphosphorsäure) als Natrium- und Kalium- 
salz, dargestellt aus Weizenkleie nach ANDERSON (NEUBERG u. KoBEL 
S. 419). 

Nukleinsäure aus Hefe als Natriumsalz (MERCK). 

Zum Vergleich wurden stets auch Gefäße ohne Phosphor und mit 
primärem Kaliumphosphat, zum Teil mit Phosphat + der dem fraglichen 
Ester entsprechenden Menge an Hexose, Inosit und dergleichen angesetzt. 

Hinsichtlich der verwendeten Nährlösung sei auf später verwiesen. 
Wegen ihrer Labilität konnten die organischen Phosphorverbindungen 
nicht auf heißem Wege sterilisiert werden. Es wurde deshalb eine mög- 
lichst konzentrierte Lösung derselben durch zuvor sterilisierte bakterien- 
dichte Membranfilter filtriert, von der dann die berechnete Menge den 
Gefäßen steril zugegeben wurde. Die Methodik wurde bereits an anderer 
Stelle eingehend beschrieben. Die stark alkalisch reagierenden Phytin- 
lösungen wurden vor dem Filtrieren mit Schwefelsäure neutralisiert, um 
eine Verschiebung des pu in der Nährlösung zu vermeiden. 





Gewicht des Maiskorns P-Gehalt des Maiskorns 
ing in mg in % 

Re 0,326 0,73 0,224 
À 0,303 0,66 0,218 
& 0,324 0,70 0,216 
4. 0,334 0,70 0,210 
5. 0,333 0,68 0,204 
6. 0,332 0,73 0,220 
7s 0,332 0,72 0,217 
8. 0,309 0,68 0,220 
9. 0,300 0,60 0,200 

"M. = 0,321 M. =0,69 M. = 0,214 


2. Analytisches. 

Die geernteten Pflanzen wurden in Wurzeln, Stengel und Blatter zer- 
legt. Die Wurzeln wurden griindlich abgespült und mit Filtrierpapier ge- 
trocknet. Die Pflanzenteile wurden mit der Schere rasch in kleine, etwa 
1/,em lange Stückchen geschnitten. Der gut durchgemischten Masse 
wurden dann die fiir die verschiedenen Untersuchungen erforderlichen 
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Proben entnommen. Bestimmt wurden außer dem Frischgewicht das 
Trockengewicht (bei 105°) und der Gehalt an den verschiedenen Phos- 
phorfraktionen. In der Regel wurden mehrere Pflanzen, die mit der glei- 
chen Phosphorquelle ernährt worden waren, zusammen verarbeitet. Die 
chemische Untersuchung erfolgte unmittelbar anschließend an die Ernte: 
sofern das in Ausnahmefällen aus irgendwelchen Gründen nicht möglich 
war, wurde die Substanz bei —20° bis zur Analyse aufbewahrt, die spa - 
testens am nächsten Tage vorgenommen wurde. Ebenso wurden die 
Nährlösungen durch Gefrierenlassen vor bakterieller Zersetzung ge- 
schützt, da deren Analyse erst nach der Untersuchung der Pflanzensub- 
stanz vorgenommen werden konnte. 


Methodik der P- Bestimmung. 


In der Pflanzensubstanz wurden folgende P-Fraktionen bestimmt: 

1. der lösliche Orthophosphat- Phosphor, 

2. der lösliche Nichtorthophosphat- Phosphor, 

3. der unlösliche Phosphor. 
Davon wurden die Fraktionen 1 und 3 direkt, die Fraktion 2 aus der 
Differenz des gesamten löslichen Phosphors und des löslichen Orthophos- 
phat-Phosphors (= Fraktion 1) bestimmt. 

Die Pflanzensubstanz wurde in folgender Weise für die analytische 
Bestimmung der verschiedenen Phosphorfraktionen verarbeitet: 

Je nach der Menge der vorhandenen Pflanzensubstanz wurden 3 bis 
10 g, in der Regel 5 g, in einer Porzellanreibschale mit flüssigem Stick- 
stoff gefroren und zu einem staubfeinen Pulver zerrieben. Nach dem Auf- 
tauen des Pflanzenpulvers wurden je Gramm angewandter Substanz 
2 ccm eiskalter 10%iger Trichloressigsäure zugefügt und 2 Min. kräftig 
weiter zerrieben. Hierauf wurde etwa das Doppelte des zugesetzten Vo- 
lumens Trichloressigsäure an destilliertem Wasser hinzugefiigt und noch- 
mals etwa 2 Min. gut durchgeriihrt. Der Pflanzenbrei wurde an der 
Wasserstrahlpumpe abgesaugt und fünfmal mit destilliertem Wasser 
nachgewaschen (öfteres Nachwaschen gab keine anderen Resultate). Im 
Rückstand befinden sich die in Trichloressigsäure unlöslichen Phosphor- 
verbindungen bzw. die durch Trichloressigsäure fällbaren Phosphorver- 
bindungen, wie Phosphatide und Eiweißverbindungen, im folgenden kurz 
„unlöslicher Phosphor‘‘ genannt. Im Filtrat befinden sich die löslichen 
Phosphorverbindungen, im folgenden ,,léslicher Phosphor‘ genannt. 


Bestimmung des unlöslichen Phosphors. 

Der Rückstand der Filtration, der den unlöslichen Phosphor enthält, 
wurde anfangs nach KJELDAHL verbrannt; dann wurde der größte Teil 
der Schwefelsäure abgeraucht und der Phosphor nach v. Lorenz be- 
stimmt. Später wurde jedoch der Rückstand getrocknet, mit wenig 
Caleiumcarbonat gemischt und im elektrischen Muffelofen bei dunkler 
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Rotglut verascht. Die Asche wurde vorsichtig mit Schwefel-Salpeter- 
säure (nach v. LORENZ) gelöst und in Bechergläser filtriert, worauf die 
Phosphorsäure nach v. LORENZ bestimmt wurde. Sowohl nasse Ver- 
aschung als auch direkte Veraschung gaben bei Vergleichsuntersuchungen 
dieselben Werte (vgl. LEPPER). 


Bestimmung des löslichen Phosphors. 

Das Filtrat, das den löslichen Phosphor enthält, war mitunter (be- 
sonders bei Wurzeln) schon völlig klar und zur Weiterverarbeitung ge- 
eignet, bei Blättern und Stengeln meist jedoch etwas graugrün gefärbt, 
so daß es für kolorimetrische Untersuchungen erst entfärbt werden 
mußte. Zu diesem Zwecke wurde das Filtrat nochmals durch ein Filter 
gesaugt, das mit einer dünnen Schicht vorher gewaschener Tierkohle 
(Tierkohle reinst, trocken [Knochenkohle] MERCK) geschwärzt war, mit 
kleinen Mengen Wasser nochmals nachgewaschen und schließlich je nach 
der angewandten Menge Substanz auf 100—250 cem im Maßkölbchen 
aufgefüllt. Die Lösung war hiernach völlig klar. Die Tierkohle absor- 
bierte keine Phosphorsäure, wie in zahlreichen Versuchen gefunden 
wurde, von denen später einige Beleganalysen angeführt werden. Unsere 
Ergebnisse stimmen hierin mit denen von EMMERT überein. In der nun 
farblosen Lösung wurden bestimmt: 

1. der als freies Orthophosphat vorliegende Phosphor, kurz löslicher 
Orthophosphat-P genannt, 

2. der übrige nicht als freies Orthophosphat vorliegende Phosphor, in 
der Hauptsache organisch gebundener Phosphor. 


Bestimmung des löslichen Orthophosphat- Phosphors. 

Für die Bestimmung des Orthophosphat-Phosphors wurde die von 
LOHMANN u. JENDRASSIK modifizierte Methode von FISKE u. SUBBAROW 
verwendet. 

Zu 1—10 ccm der klaren Lösung, 0,020—0,20 mg P (am besten 0,040 
bis 0,180 mg P) enthaltend, wurden, um alle Analysen einheitlich durch- 
zuführen, noch soviel Kubikzentimeter 10%ige Trichloressigsäure hinzu- 
gegeben, daß die Probe im ganzen 5 cem 10%ige Trichloressigsäure ent- 
hielt. Hierzu wurden 5 cem 2,5%ige Ammonmolybdatlösung (gelöst in 
5 n-Schwefelsäure) und lccm Aminonaphtholsulfosäurelösung (Eiko- 
nogen) gegeben und mit destilliertem Wasser auf 25 cem im Maßkölbchen 
aufgefüllt. (Die Eikonogenlösung wurde in folgender Weise hergestellt: 
0,5 g gereinigtes Eikonogen wurde in 195 cem 15%iger Natriumbisulfit- 
lösung + 5 cem 20%iger Natriumsulfitlösung gelöst.) Die Kölbchen wur- 
den kurze Zeit geschüttelt und 5 Min. in einem Wasserthermostaten bei 
37° erwärmt. Nach 10minutigem Stehen bei Zimmertemperatur in einem 
Wasserbade wurde die entstandene Blaufärbung im Lerrzschen Kolori- 
meter gegen eine Standardlösung, die in genau der gleichen Weise mit den 
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einzelnen Reagentien zur gleichen Zeit angesetzt wurde, verglichen. Die 
Standardlésung enthielt 191,7 mg KH,PO, (zu Enzymstudien, nach 
SÖRENSEN) im Liter, entsprechend 0,0437 mg P in 1 ccm. 


Bestimmung des löslichen Nichtorthophosphat-Phosphors. 


Je nach P-Gehalt wurden 1—10 ccm der zu untersuchenden Lösung 
in eine Quarzschale gegeben, mit verdünnter Salpetersäure versetzt und 
auf dem Wasserbade eingedampft. Zur völligen Zerstörung der orga- 
nischen Substanz wurde die Schale vorsichtig geglüht. Um die durch das 
Glühen möglicherweise schwer löslich gewordenen P-Verbindungen 
leichtlöslich zu machen, wurde dann noch zweimal mit verdünnter Salz- 
säure auf dem Wasserbade abgeraucht und schließlich mit 3 cem 2 n- 
Salzsäure aufgenommen, in ein Kölbehen von 25 ccm Inhalt gespült 
und im übrigen wie bei der Orthophosphatbestimmung weiter behan- 
delt und kolorimetriert. In diesem Falle wurde, da ja Salzsäure an- 
gewendet wurde, keine Trichloressigsäure zugegeben und die Standard- 
lösung gleichfalls mit 3ccm 2 n-Salzsäure versetzt. Auf diese Weise 
wurde der gesamte lösliche P bestimmt. Nach Abzug des vorher be- 
stimmten Orthophosphat-Phosphors erhält man den löslichen Nicht- 
orthophosphat- Phosphor. 


Bestimmung der verschiedenen Phosphorfraktionen in der Nährlösung. 


Die Nährlösungen wurden, da sie stets mehr oder weniger große 
Mengen phosphorhaltige Niederschläge enthielten, filtriert, nachdem zu- 
vor das Volumen gemessen worden war. Im Niederschlage wurde der 
Phosphor auf folgende Weise bestimmt: Das den Niederschlag enthal- 
tende Filter wurde getrocknet und im Muffelofen nach Zusatz einer ge- 
ringen Menge CaCO, bei dunkler Rotglut verascht. Die Asche wurde mit 
Schwefel-Salpetersäure vorsichtig aufgenommen und weiter nach 
v. Lorenz der Phosphor bestimmt. Lagen größere Phosphormengen vor, 
was häufig der Fall war, so wurde auf ein bestimmtes Volumen aufgefüllt 
und ein aliquoter Teil zur Analyse verwendet. 

Der lösliche Orthophosphat-Phosphor wurde, wie vorher angegeben, 
kolorimetrisch nach LOHMANN u. JENDRASSIK bestimmt. Zur Bestim- 
mung des Nichtortho-Phosphors wurde je nach dem Phosphorgehalt der 
Nährlösung eine entsprechende Anzahl Kubikzentimeter in Quarzschalen 
unter Zusatz von verdünnter Salpetersäure eingedampft, vorsichtig ge- 
glüht und dreimal mit verdünnter Salzsäure abgeraucht. Bei Vorliegen 
größerer Phosphormenge: wurde nach v. LORENZ, bei geringeren Mengen 
kolorimetrisch, wie vorher angegeben, der Phosphor bestimmt. Der so 
gefundene Gesamtphosphor abzüglich des Ortho-Phosphors ergab den 
Anteil des Nichtortho- Phosphors. 
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Beleganalysen über den Einfluß der Tierkohlefiltration. 

Nachstehend seien einige Beleganalysen über den Einfluß der Tier- 
kohlefiltration gegeben, aus denen hervorgeht, daß gegen diese Art der 
Filtration keine Bedenken bestehen (S. 187). 

1. 10 g Tierkohle wurden 30 Min. lang mit 250 ccm Wasser geschüt- 
telt, klar filtriert und kolorimetrisch der Phosphor bestimmt. Es war 
keine Phosphorsäure nachzuweisen. 

2. 10 g Tierkohle wurden mit 20 ccm 10%iger Trichloressigsäure und 
50 ccm Wasser 5 Min. lang geschüttelt, abfiltriert, auf 250 ccm aufgefüllt 
und kolorimetrisch der Phosphor bestimmt. Es war keine Phosphorsäure 
nachzuweisen. 

3. In reiner Kaliummonophosphatlösung, die 0,0437 mg P in 1 cem’ 
enthielt, wurde der Phosphor vor und nach der Filtration durch Tier- 
kohle bestimmt. 





Nicht filtriert Durch Tierkohle filtriert 
gefunden mg P gefunden mg P 
1; 0,0437 0,0432 
2 0,0434 0,0438 
3. 0,0433 0,0435 
4. 0,0436 0,0437 
Im Mittel 0,0435 0,0436 


4.75 etiolierte Erbsenkeimlinge (5 Tage alt) von insgesamt 34g 
Frischgewicht wurden, wie beschrieben, zerrieben, dann wurden 70 ccm 
10%ige Trichloressigsäure zugesetzt, nochmals 2 Min. lang zerrieben und 
sodann 50 ccm Wasser zugefügt. Hierauf wurde ohne Tierkohle filtriert 
und auf 250 ccm aufgefüllt. Das Filtrat war klar und farblos. Hiervon 
wurden je 2ccm zur Bestimmung des löslichen Ortho-Phosphors an- 
gewandt. Ein Teil der Lösung wurde durch ein Tierkohlefilter filtriert 
und gleichfalls in 2 ccm der Ortho-P bestimmt. 





Nicht durch Tierkohle filtriert Durch Tierkohle filtriert 
gefunden mg Ortho-P gefunden mg Ortho-P 
3; 0,0755 0,0758 
2. 0,0760 0,0755 
8. 0,0758 0,0758 
4. 0,0758 0,0757 
Im Mittel 0,0758 0,0757 


Sowohl in dem ohne Tierkohle als auch in dem mit Tierkohle filtrier- 
ten Teile wurde in je 2 ccm der gesamtlösliche Phosphor bestimmt. 


Nicht durch Tierkohle filtriert Durch Tierkohle filtriert 
gefunden mg löslicher Gesamt-P gefunden mg löslicher Gesamt-P 
1. 0,2314 0,2334 
2. 0,2362 0,2314 
3. 0,2340 0,2320 
4. 0,2314 0,2340 





Im Mittel 0,2333 0,2327 
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In keinem Falle war ein Einfluß der Filtration durch Tierkohle in der 
angegebenen Weise auf den Phosphorgehalt festzustellen, so daß diese 
Art der Entfärbung der Filtrate unbedenklich angewendet werden 
konnte. 

IL. Versuchsergebnisse. 


1. Die Ernteerträge bei der Ernährung mit den verschiedenen 
Phosphorquellen. 


Die Versuche mit den oben genannten Phosphorverbindungen er- 
gaben in allen Fällen eindeutig ihre Verwertbarkeit für Mais unter ste- 


rilen Bedingungen. Fiir die ersten Versuchsreihen seien folgende Befunde 
gegeben : 
Versuchsreihe I. 

Versuchspflanze Fleischmanns ungarischer Pferdezahnmais. Versuchsdauer 
vom 21. I. 1930 bis 7. bzw. 8. III. 1930. Eine Pflanze in jedem Gefäß. Nähr- 
lösung je Gefäß: 550 ccm doppelt destilliertes Wasser, 0,220 g Ammonnitrat, 
0,308 g Chlorcalcium getrocknet!, 0,3383 g Magnesiumsulfat MgSO, -7 aq., 
0,3168 g Kaliumsulfat, 0,0825 g Natriumchlorid, 0,0232 g Kieselsäure in kol- 
loidaler Lésung?, 3,3 mg Eisen in Form von Eisenzitrat-Natriumphosphat-Ge- 
misch nach Duaaar (Mevıus 1927, S. 67). Diese Nährlösung ist mit einigen 
Änderungen aufgebaut auf der Nährlösung von HANSTEEN-CRANNER (BENECKE- 
Jost, Bd.1, S.135). Die Kieselsäure wurde verabfolgt im Hinblick auf den 
Kieselsäuregehalt der Gramineen zur Verbesserung der Standfestigkeit, eine 
Eigenschaft, die bei der von uns verwendeten Methode der sterilen Kultur zur 
Erreichung eines sicheren Abschlusses der Nährlösung von den Keimen der Luft 
mittels der Kieselgel-Schicht erwünscht ist. Die Zugabe des Eisens in der obigen 
Form hat sich im Biolaboratorium Oppau wie auch anderwärts (Mevius 1927) 
vorzüglich bewährt und wurde deshalb auch hier beibehalten; es wurde dabei die 
auf ein Kulturgefäß entfallende (ungefähr 2 mg betragende) P-Menge analytisch 
ermittelt. Zu der oben angegebenen Grundlösung kamen je Gefäß 56,4 mg P, die 
entweder in organischer Form oder als primäres Kaliumphosphat (0,2475 g) ver- 
abfolgt wurden. Folgende organische Phosphorverbindungen kamen in dieser 
Versuchsreihe zur Anwendung: Glycerinphosphorsäure, Hexosediphosphorsäure, 
Phytinsäure, Nukleinsäure, und zwar die Hexosediphosphorsäure als Calciumsalz 
in der leicht löslichen Modifikation, die anderen als Natriumsalz. 


Versuchsreihe II. 

Fleischmanns ungarischer Pferdezahnmeis. Versuchsdauer 15. IV. bis 19. 
bzw. 20. V. 1930. Nährlösung je Gefäß: 550 cem destilliertes Wasser, 0,44 g Am- 
monnitrat, 0,1375 g Magnesiumsulfat, 0,066 g Chlorkalium, 0,2585 g Chlorcalcium 
getrocknet, 0,088 g Kaliumsulfat, 3,3 mg Eisen in der gleichen Form wie in 
Reihe I, 0,025 g Kieselsäure wie in Reihe I. Zu dieser Grundlösung wurden, ent- 








1 Der Reinheitsgrad des verwendeten Präparats betrug 75,4%. 

2 Kieselsäuresol, hergestellt nach E.P.294 264 der I.G. Farbenindustrie A.-G. 
Eine reingewaschene Kieselsäuregallerte wurde mit geringen Mengen Ammoniak 
bei 90—100° unter Vermeidung von Wasserverlusten peptisiert. (Das stark 
opaleszierende Sol ist sehr beständig.) Es enthielt in 100 ccm 10,01 g SiO,. Dem 
Herstellungsvorgang entsprechend enthält es auf 1 g SiO. berechnet 1,14 mg Am- 
moniak. Weiterhin enthält es noch Spuren Eisen, Aluminium und Natrium. Das 
Sol hat negative Ladung. Der pu-Wert war 6,86. 
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sprechend der Knopschen Nährlösung 31,55 mg P als primäres Natrium-Ortho- 
phosphat bzw. als organische Phosphorverbindung gegeben. Außer den organi- 
schen Verbindungen der Reihe I wurden noch Hexosemonophosphorsäure und 
Saccharosephosphorsäure, beide als Calciumsalze, gegeben. Vom hexosemono- 
phosphorsaurem Calcium standen z. Zt. nur geringe Mengen zur Verfügung; es 
wurden deshalb hier nur 9,69 mg P je Gefäß zugegeben. 

Aus der erhaltenen Erntesubstanz wurde das durchschnittliche Ge- 
wicht einer Pflanze berechnet und in Tabelle 1 wiedergegeben. In beiden 
Versuchsreihen haben in den sterilen Versuchen die organischen Verbin- 
dungen relativ höhere Erträge an Frisch- und an Trockengewicht ge- 
bracht als „ohne P“ und als Orthophosphat. Die absoluten Ertrags- 
erhöhungen gegenüber Orthophosphat betragen, berechnet auf ein Gefäß, 
bis 18,22 g an Frischsubstanz (Saccharosephosphorsäure) und bis 1,37 g 
an Trockensubstanz ; gegenüber ,,ohne P“ sind sie noch wesentlich höher. 
In Prozenten ausgedrückt überschreiten die Mehrerträge in einigen Fällen 
bei der Frischsubstanz gegenüber Orthophosphat 100%, bei der Trocken- 
substanz können sie beinahe diesen Betrag erreichen. Die gefundenen 
Ertragserhöhungen im Vergleich zu Orthophosphat sind in diesen beiden 
Versuchsreihen bei allen organischen Phosphorverbindungen festzustel- 


Tabelle 1. Frisch- und Trockengewichte von Mais bei steriler 
Ernährung mit verschiedenen Phosphorsäureestern. Berechnet 
auf eine Pflanze. 














Mehrertrag Mehrertrag an 
a an Frischgewicht _ | Trockengewicht 
me id Frischgewicht gegenüber poe À gegenüber 
reihe Orthophosphat Orthophosphat 
g g % g g % 
Ohne P I 3,68+1,14 | — 9,11] - 71] 0,55 |-0,78| -59 
Ag eee D IL |12,59 Me a ey ra ee 
I 12,79 + 0,58 — = 1,33 — _ 
Orthophosphat . .|{ ır 15,44+0,26| — see EE 


I 18,44 + 3,40 | + 5,65] + 44) 1,5 +0,17 | +13 
II 


Glycerinphosphors.. 21,74 +0,71 | + 6,30} + 41] 2,08 |+0,68| +49 


Hexosemono- 
phosphorsäure! .| II | 18,31+0,67 | + 2,87| + 19] 1,92 |+0,52| +37 
an ea jI | 20,95+0,98 | + 8,16] + 64] 23 |+0,97| +73 

[Ur | 24,01+4,28 | + 8,57| + 56] 1,96 |+0,56| +40 


Saccharose- 























phosphorsäure. .| II | 33,66+1,58 | + 18,22] +118] 2,77 |+1,37| +98 
Phytineä I 19,39 + 1,61 | + 6,60 | + 52] 1,7 +0,37 | +28 
yunsaure-  - «|| 1 | 31,96 +1,19 | +16,52| +107] 2,62 |+1,22| +87 
Nukleinsäure {I 15,59 + 2,25 | + 2,80) + 22| 2,0 +0,67 | +50 
“Il | 27,71+2,02 | +12,27| + 79] 2,62 |+1,22| +87 

1 Bekam nur 9,69 mg P. 2 Wurde nicht bestimmt. 


3 Es wurde nur eine Pflanze geerntet. 
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len: sie können also nicht durch kleine zufällige Unterschiede in Belich- 
tung und Wärme hervorgerufen worden sein, die sich bei der Aufstellung 
der Gefäße nicht immer vermeiden ließen!. Diese stets vorhandene bedeu- 
tende Ertragssteigerung gegenüber ohne P bei der Darbietung der organischen 
Phosphorverbindungen unter sterilen Bedingungen zeigt mit Bestimmtheit, 
daß diese Verbindungen höheren Pflanzen als Phosphorquelle dienen können. 
Die Verwertung der Phytinsäure, die als phosphorhaltiger Reservestoff 
in zahlreichen Samen aufgefunden wurde (PosTERNAK), ist hierbei von 
vornherein wahrscheinlich; ihre Assimilierbarkeit wurde bereits von 
SCHULOW für die Erbse bewiesen, während sie für Mais zweifelhaft blieb. 

Auch bei den infizierten Pflanzen (Tabelle 2) sind Mehrerträge sowohl 
bei Frisch- als auch bei Trockengewicht gegenüber Orthophosphat und 
„ohne P“ zu verzeichnen, jedoch mit einer Ausnahme, nämlich bei dem 
Trockengewicht von Phytin der ersten Versuchsreihe, wo keine Ertrags- 
erhöhung gegenüber Orthophosphat zu verzeichnen ist. 

Im Vergleich zu den sterilen Pflanzen der gleichen Phosphorquelle 
sind die Erntegewichte der infizierten Pflanzen meist nicht allzusehr ver- 
schieden ; zuweilen besteht sogar eine leichte Überlegenheit der infizierten 
Pflanzen (z. B. Glycerinphosphorsäure I). Andererseits können erheb- 
liche Unterschiede zugunsten der sterilen Pflanzen auftreten, z. B. bei 
Nukleinsäure der Serie II; in der Serie I gingen die infizierten Nuklein- 
säurepflanzen schon in frühem Alter vollständig zugrunde. 

Dabei ist jedoch zu bemerken, daß der Zeitpunkt der Infektion eine 
große Rolle spielt, wie bereits früher (S. 184) angegeben wurde. Ferner 
ist bei den infizierten Pflanzen die Eignung der fraglichen Phosphorver- 
bindung als Nährstoff für Mikroorganismen von Bedeutung; so dürfte 
auch die Tatsache zu erklären sein, daß die infizierten Nukleinsäure- 


ı Man darf natürlich von unseren Versuchen von den Erntegewichten ver- 
schiedener Gefäße keine völlige Übereinstimmung verlangen. Die Entwicklung 
der Pflanze kann bei unserer Versuchsanordnung oft von unbedeutenden Zu- 
fälligkeiten beeinflußt werden, beispielsweise ob die aus dem Maiskorn hervor- 
brechende Wurzel sofort den Weg durch das Netz, auf das es ausgesät wurde, 
in die Nährlösung findet. Zudem war in jedem Gefäß nur eine Pflanze, so daß 
individuelle Schwankungen in Betracht kommen. Aus versuchstechnischen 
Gründen verbietet sich eine allzugroße Erhöhung der Anzahl der Parallelgefäße 
von selbst. Nachstehend sind zwei Beispiele für die erhaltenen Abweichungen 
vom Erntefrischgewicht angegeben. 


12,18 g 

7,15 g 7,27 „ 
7,03 ,, ' 9,28 ,, 
7,14,, 12,67 ,, 
10,75 ,, 8,24 ,, 
6,85 ” 8,63 E23 


Mittel 7,788 Mittel 9,71g 
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Tabelle 2. Frisch- und Trockengewichte von Mais bei Ernährung 
mit verschiedenen Phosphorsäureestern nach vorausgegangener 
Infektion. Berechnet auf eine Pflanze. 





























Mehrertrag Mehrertrag 
Ver- Frisch- gegentiber Trocken- gegentiber 
= gewicht Orthophosphat gewicht Orthophosphat 
e 
g g % g g % 
| I 5,49 — 6,36 | — 54] 0,65 —0,75 | —54 
ObmP...... im | 11,61 | — 046 /- 4! 1,17 | -on | - 9 
I 11,85 mi a, we + 
Orthophosphat. . . Lu 12,07 er: 5 1.98 ia I: 
ehe I 22,35 +10,50 | + 89| 2,3 +0,9 +64 
yoerimphospnors--11 11 | 22,03 | + 9,96 | + 83| 213 | +0,85 | +66 
Hexosemono- 
phosphorsäure . .| II — — a — — — 
2 I 25,02 +13,17 | +111} 2,3 +0,9 +64 
Hexosediphosphors. (a 22,33 | +10,26 | + 85| 1,84 | +0,56 | +44 
Saccharose- 
phosphorsäure. .| II 22,52 +10,45 | + 87] 1,97 +0,69 | +54 
Phvytinsäure I 15,86 + 401 | + 34] 1,4 0 0 
yt > ual II 22,86 +10,79 | + 89] 2,18 +0,90 | +70 
x ™ f I om a 22 a u m 
Nukleinsäure . . || 11 | 1466 | + 2,50 | + 211 1,40 | +012| + 9 








pflanzen der ersten Serie unter der Einwirkung der Mikroorganismen zu- 
grunde gingen. 

Die meisten der dargebotenen Phosphorsäureester sind im pflanz- 
lichen Organismus auffindbar bzw. auf enzymatischem Wege darstellbar. 
Von Interesse ist jedoch der Umstand, daB dies bei der Saccharosephos- 
phorsäure nicht zutrifft (NEUBERG u. KoBEL). Gleichwohl stehen die mit 
diesem Ester gefütterten Pflanzen im Ertrag nicht zurück. Wie später 
gezeigt werden wird, werden die dargebotenen Ester spätestens in der 
Pflanze mehr oder weniger rasch aufgespalten, was die Anwesenheit von 
Phosphatase beweist. Es ist nun durch zahlreiche Arbeiten, vor allem 
von NEUBERG und Mitarbeitern, gezeigt worden, daß tierische und pflanz- 
liche Phosphatase nicht nur auf natürlich vorkommende Phosphorsäure- 
ester wirkt (NEUBERG u. WAGNER, NEUBERG u. JACOBSOHN, JACOBSOHN 
u. TAPADINHAS, NEUBERG, WAGNER u. JACOBSOHN). Beispielsweise wur- 
den nicht nur aliphatische, sondern auch aromatische Ester enzymatisch 
gespalten, allerdings nur primäre und sekundäre, während tertiäre Ester 
sowie Mono- und Dimethylorthophosphorsäure und Dimethylpyrophos- 
phorsäure (JACOBSOHN u. TAPADINHAS) der enzymatischen Hydrolyse 
widerstanden ; speziell die Saccharosephosphorsäure wurde von DJENAB 
a. NEUBERG, N£mEou. DucHoNund von anderen enzymatisch hydrolysiert. 


1 Erntegewicht nicht festgestellt; Pflanzen gingen frühzeitig zugrunde. 
Planta Bd. 19. 13 
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Auf Grund dieser Tatsachen ist es nicht weiter befremdlich, daß auch 
die als körperfremd anzusehende Saccharosephosphorsäure für die höhere 
Pflanze eine gute Phosphorquelle darstellt. Denn beide Spaltstücke, so- 
wohl die Phosphorsäure als auch die Saccharose, sind verwertbar. Im 
Hinblick auf die verhältnismäßig geringe Substratspezifität der Phos- 
phatase ist zu erwarten, daß auch andere körperfremde Phosphorsäure- 
ester als P-Quelle verwertbar sind, sofern überhaupt die Phosphatase den 
verfütterten Ester zu spalten vermag, und sofern nicht der andere Paar- 

Ebenso bemerkenswert wie die Verwertung der dargebotenen Phos- 
phorsäureester durch die Maispflanze überhaupt ist die Tatsache, daß bei 
ihrer Darbietung die Erträge an Frisch- wie an Trockengewicht gegen- 
über Orthophosphat erheblich gesteigert waren. Es erhebt sich die Frage, 
welche Ursachen diesen Erfolg herbeigeführt haben. Folgende Ursachen 
kommen hierfür in Frage: 

1. Mit der Zufuhr des Esters wird nicht allein Phosphorsäure, sondern 
auch Kohlenstoff zugeführt. Daß aber Zucker und andere Kohlenwasser- 
stoffverbindungen durch die Wurzeln höherer Pflanzen aufgenommen 
und verwertet werden können, ist seit langer Zeit bekannt (CZAPEK, Bd. 1, 
8. 499). Die in unseren Versuchen mit dem Phosphorsäureester zuge- 
führte Kohlenstoffmenge ist zwar nicht erheblich, vor allem nicht bei der 
Phytinsäure, wo auf ein P-Atom nur ein C-Atom entfällt; immerhin wäre 
es möglich, daß die Aufnahme der zugeführten Kohlenstoffmenge vor 
allem im frühen Entwicklungszustand genügt, um das Wachstum erheb- 
lich zu fördern, und daß die so vermehrte Blattsubstanz eine höhere 
Assimilationstätigkeit und damit erhebliche Mehrerträge ermöglicht. 
Wenn diese Annahme richtig ist, so müßte eine Zugabe von Kohlenstoff 
in der gleichen Menge und Form, wie sie im entsprechenden Phosphor- 
säureester vorliegt, die gleiche Erntesteigerung zur Folge haben. 

2. Es wäre möglich, daß die organischen Verbindungen, über deren 
Rolle im Leben der höheren Pflanze wir verhältnismäßig wenig wissen, 
und von denen beispielsweise die Glycerinphosphorsäure als Baustein der 
Phosphatide wichtig ist, als bereits höher synthetisierte Verbindungen 
von der Pflanze besser verwertet würden. 

3. Daß unter den vorliegenden Bedingungen unserer Versuche die 
Ester wegen ihrer physikalisch-chemischen Eigenschaften besser waren. 
MEYERHOF u. SURANYI haben gezeigt, daß Hexosediphosphorsäure und 
Glycerinphosphorsäure stärker dissoziiert sind als Orthophosphorsäure, 
daß sie also tatsächlich andere physikalisch-chemische Eigenschaften 
haben. Bekanntlich beeinflussen die verschiedenen Ionen einer Nähr- 
lösung sich antagonistisch in ihrer Wirkung auf die lebende Zelle. Es 
wäre denkbar, daß in den verwendeten Nährlösungen die Ester aus die- 
sem Grunde günstiger wirkten. 
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Von diesen drei Möglichkeiten scheidet die zweite deshalb aus, weil 
auch die natürlich nicht vorkommende Saccharosephosphorsäure der 
Orthophosphorsäure überlegen war; es verbleiben demnach nur die unter 
1. und 3. genannten Möglichkeiten. 

Zur Prüfung des Punktes 1 wurde im folgenden Versuch den Ortho- 
phosphatgefäßen noch die entsprechende Kohlenstoffverbindung zu- 


gesetzt. 
Versuchsreihe III. 

Einteilung: Ohne P, Orthophosphat + !/, Teil Glukose, Orthophosphat + 
1 Teil Glukose, Orthophosphat + 1 Teil Fruktose, Orthophosphat + Inosit, Hexo- 
semonophosphorsäure, Hexosediphosphorsäure, Phytinsäure. Versuchspflanze 
Fleischmanns ungarischer Pferdezahnmais. Versuchsdauer 30. VI. bis 8. bzw. 
9. VIII. 1930. Je Gefäß von 750 ccm Inhalt wurden gegeben 0,2542 g Ammon- 
nitrat, 0,3525 g Chlorcalcium (siccum), 0,1875 g Magnesiumsulfat, 0,034 g Kiesel- 
säure, 4,5 mg Eisen als Eisenchlorid, Kaliumsulfat für die Gefäße ohne P und 
für die Gefäße mit Hexosemono- und -diphosphorsäure 0,240 g, für die Kalium- 
orthophosphat-Gefäße 0,120 g, für die Phytingefäße 0 g (auf diese Weise war in 
allen Gefäßen die gleiche Menge Kalium). Phosphor je Gefäß 42,7 mg. Die der 
Hexosemono- und Hexosediphosphorsäure entsprechende Menge an wasserfreier 
Glukose und Fruktose betrug 0,248 g bzw. 0,124 g für die halbe Zuckergabe, die 
der Phytinsäure entsprechende Menge an Inosit 0,041 g. Die Hexoseester wurden 
als Calciumsalze, die Inositphosphorsäure und die Orthophosphorsäure als Ka- 
liumsalze gegeben. Bei der Verwendung von Fruktose anstatt Glukose in einigen 
Versuchen war der Gedanke maßgebend, daß beide Zuckerarten sich biochemisch 
phosphorylieren lassen, dabei aber dieselbe Hexosediphosphorsäure liefern (NEU- 
BERG 1929). 


Die Ernteerträge sind in Tabelle 3 niedergelegt; auch die Lichtbilder 
Abb. 12—17 mögen das Ergebnis veranschaulichen. Es zeigt sich, daß 
die in diesem Versuch geprüften Phosphorsäureester ungefähr das 
Doppelte Frischgewicht und mindestens das Anderthalbfache des Trok- 


Tabelle 3. Frisch- und Trockengewicht von Mais bei steriler 
Ernährung mit verschiedenen Phosphorsäureestern im Vergleich 
zu Orthophosphat + Kohlehydrat. 


(Versuchsreihe III.) Berechnet auf 1 Pflanze. 














Frischgewicht Trockengewicht 
ing in g 
CE ns + ad 2,95 +0,35 0,37 
Orthophosphat + 1/, Glukose . . . . . 910 1 0,91 
FR + 1 Rockit) ‘wit 12% Mio 11,57 +1,49 0,90 
„ + 1 Fruktose ..... 11,38 + 0,70 0,83 
Te + à 11,12 + 2,52 0,92 
Hexosemonophosphorsäure EN Te ha té 20,212 1,43 
Hexosediphosphorsäure . . . . . . . . 19,822 1,39 
Pete. ea IP LT 20,75 + 2,66 1,67 


1 Das Gew icht der einzelnen geernteten Pflanzen wurde nicht festgestellt. 


2 Es wurde nur 1 Pflanze geerntet. 
13* 
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kengewichtes liefern, gegenüber Orthophosphat + Kohlenstoffverbin- 
dung. Esgeht daraus hervor, daß die Ursache für die Mehrerträge gegen- 
über Orthophosphat bei Darbietung von Phosphorsäureestern nicht in der 
Kohlenstoffgabe gesucht werden darf oder wenigstens nicht in ihr allein. 
In unseren Versuchen war die Wasserstoffionenkonzentration der 
Nährlösung nicht konstant gehalten worden; große Unterschiede zwi- 
schen den verschiedenen P-Quellen bestanden jedoch bei Versuchsende 
meist nicht (Tabelle 4), und innerhalb der gleichen P-Quellen zeigten 
die verschiedenen Gefäße befriedigende Übereinstimmung. Die Nähr- 
lösung ist-bei Versuchsende mit wenigen Ausnahmen (Glycerinphosphor- 
Tabelle 4. pain der Nährlösung bei Versuchsende. 























P Versuchsreihe 

I Il u 
a rn Fr een 3,0—3,8 3,2—4,3 3,5—3,8 
Orthophosphat .......... 3,0—3,5 3,0—3,3 3,0—4,1 
Glycerinphosphorsäure. . . . . . . 6,0—6,6 3,2—4,0 — 
Hexosemonophosphorsäure . . . . . _ 3,6—4,9 3,3 
Hexosediphosphorsäure . . . . . . 5,2—5,3 3,1—3,8 3,7 
Saccharosephosphorsäure. . . . . . _ 3,3—3,9 wi 
à à 3,1—4,0 3,7—4,0 3,3—3,9 
re 2,9—3,3 3,1—3,7 _ 





säure und Hexosediphosphorsäure I) verhältnismäßig sauer sowohl in den 
Gefäßen ohne P als auch bei der Fütterung mit Orthophosphorsäure oder 
deren Estern; so zeigte beispielsweise ein Nukleinsäuregefäß mit kräftig 
entwickelter Pflanze ein px von 2,87. Um so auffallender sind die Mehr- 
erträge auf den Estern im Vergleich zu Orthophosphat. Bei dem ver- 
hältnismäßig niedrigen px und in den gegebenen Nährlösungen müssen 
demnach die Ester als P-Quelle geeigneter sein als die Orthophosphor- 
säure. Zu berücksichtigen ist dabei noch, daß in einigen Fällen die Ester 
bereits in der Nährlösung Orthophosphorsäure abgespalten hatten 
(S. 204), so daß also tatsächlich ein Gemisch von beiden vorlag. Übri- 
gens ist in den Anfangsstadien der Entwicklung, wenn die Pflanze noch 
von den Reservestoffen des Samens lebt, kaum ein Unterschied zwischen 
Orthophosphorsäure und den Estern zu bemerken. 

In diesem Zusammenhang muß auch der Untersuchungen von 
THERON, DOMONTOWITSCH und TIDMORE über die Abhängigkeit der Phos- 
phorsäureaufnahmen von der Reaktion der Nährlösung gedacht werden. 
Obgleich die Ergebnisse dieser Autoren nicht in allen Punkten überein- 
stimmen, läßt sich doch sagen, daß in saurer Nährlösung die Phosphor- 
aufnahme gegenüber alkalischer gefördert wird. Das gleiche Ergebnis 
hatten Modellversuche von BUTKEWITSCH an Membranen. Phosphor- 
mangel in der Pflanze kann deshalb in unseren Versuchen, wo die Nähr- 
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lösung sauer reagierte, nicht die Ursache für die Mindererträge der Ortho- 
phosphatpflanzen sein; tatsächlich zeigt auch die analytische Unter- 
suchung (vgl. S. 208), daß die Orthophosplorsäurepflanzen phosphor- 
reicher sind als die mit den Estern gefütterten Pflanzen mit Ausnahme 
der Hexosediphosphorsäurepflanzen. Wäre der Gehalt dieser (d. h. der 
Hexosediphosphorsäurepfianzen) nicht ebensogroß wie der der Ortho- 
phosphatpflanzen, so wäre man fast versucht, von einer Phosphorsäure- 
schädigung zu sprechen. 

Der vorhin gekennzeichnete Einfluß der Wasserstoffionenkonzentra- 
tion der Nährlösung ließ Versuche mit neutraler bis schwach alkalischer 
Nährlösung erforderlich erscheinen. Wünschenswert wäre es, auch in der 
sterilen Kultur mit konstantbleibender Zusammensetzung der Nähr- 
lösung und damit auch mit konstantem px zu arbeiten, wie es im gewöhn- 
lichen, d. h. nicht sterilen Versuch mittels fließenden Nährlösungen er- 
reicht wird; im Hinblick auf die zu erwartenden Schwierigkeiten wurde 
hierauf vorläufig verzichtet. 

Zur Prüfung der in Frage stehenden Phosphorverbindungen auf ihre 
Verwertbarkeit in ungefähr neutraler Nährlösung wurden mehrere Ver- 
suche angesetzt. Es wurden dabei die Mineralsalze in Trinkwasser gelöst 
statt wie bisher in destilliertem Wasser. Das hiesige Trinkwasser ist hin- 
reichend gepuffert, um auch nach wochenlanger Kultur die Reaktion 
einigermaßen in der Nähe des Neutralpunktes zu halten. 


Versuchsreihe IV. 

Fleischmanns ungarischer Pferdezahnmais. Versuchsdauer 4. XI. bis 18. XII. 
1930. Je Gefäß 550 ccm Trinkwasser, 0,1865 g Ammonnitrat, 0,066 g Calcium- 
chlorid (siccum), 0,1375 g Magnesiumsulfat, 2,5 mg Eisen als Eisenchlorid. Dazu 
als Phosphorquelle in verschiedenen Mengen (31,35, 15,68 und 7,84 mg P) Phy- 
tinkalium sowie primäres Kaliumphosphat mit und ohne entsprechende Menge 
(bei der vollen P-Gabe 36,4 mg C&H1205 + 2H,O) Inosit. Bei Orthophosphat, 
bei „ohne P“ und bei den Versuchen mit 1/, und 1/, P-Gabe wurde das an der 
vollen Gabe fehlende Kalium, wie sie bei 1/, Phytinkalium vorlag, durch Kalium- 
sulfat ersetzt (im Versuch ohne P 0,176 g\. 


Versuchsreihe V. 

Fleischmanns ungarischer Pferdezahnmais. Versuchsdauer 9. IX. bis 29. X. 
1930. Je Gefäß 550 ccm Trinkwasser, 0,1865 g Ammonnitrat, 0,066 g Caleium- 
chlorid (siccum), 0,1375 g Magnesiumsulfat, 2,5 mg Eisen als Eisenchlorid, 0,011 g 
Kieselsäure in kolloidaler Lösung. Phosphorquellen: Primäres Kaliumorthophos- 
phat und hexosediphosphorsaures Calcium; im letzteren Falle und „ohne P“ 
0,176 g Kaliumsulfat, im ersten Falle nur die Hälfte wegen der im Kaliumphos- 
phat vorhandenen Kaliummenge. 

Die Wasserstoffionenkonzentration verschob sich in diesen Versuchen 
etwas nach der sauren Seite hin, von 7,0—7,5 auf etwa 6—7 in Reihe IV, 
in einigen Gefäßen bis auf 5, und zwar bei der Phytinverfütterung etwas 
stärker als bei der Orthophosphaternährung. In Versuch V lag das px 
der Nährlösung bei Beendigung des Versuches zwischen 6,5 und 7,4. 
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Während der Versuchsdauer wurden weitere Probenahmen zur Prüfung 
des pu nicht vorgenommen im Hinklick auf die damit verbundene In- 
fektionsgefahr. Es ist jedoch anzunehmen, daß sich das px während der 
ganzen Versuchsdauer innerhalb der angegebenen Grenzen bewegt hat. 

Die Erntegewichte sind in Tabelle 5 und 6 niedergelegt. Es zeigt sich, 
daß in den Phytinsäureversuchen (Tabelle 5) gegenüber den phosphor- 


Tabelle 5. Frisch- und Trockengewicht von Mais 
bei steriler Ernährung mit Phytinsäure, Orthophosphorsäure und 
Orthophosphorsäure + Inosit in verschiedenen Gaben. 


(Versuchsreihe IV.) Berechnet auf 1 Pflanze. 
































Mehrertrag Mehrertrag 
gegentiber Or- gegeniiber Or- 
thophosphat + thophosphat + 
Frischgewicht | Inosit in ent- | Trockengewicht | Tnosit in ent- 
sprechenden sprechenden 
Gaben Gaben 
g g % RK u % 
he RTE 3,36 + 0,30 — — 0,34 — — 
Orthophosphat :/,. . 13,29 + 0,38 — a 0,84 — _ 
se ie 9,76 + 0,78 - = 0,67 — — 
ia Ri. . . . | 9,24+0,99 _ — letwa 0,6 — 
is + Inosit!/, | 11,76 + 2,20 — = 0,83 u _ 
Po + „ 1/21 10,39+1,23 — — 0,73 — = 
> + , 1/41 %92 +0,18 -- — 0,67 = — 
Phytinsäure 1/,. . . . . 9,38 + 1,37 | —2,38 | —20 0,68 —1,15| -18 
ie 1 RR Se verungliickt —_ — | verunglückt — _ 
pa ET tn tons 9,03 + 0,67 | —0,89| —9 0,69 +0,02] +3 








frei gehaltenen Pflanzen eine Ertragssteigerung des Trockengewichtes auf 
das Doppelte, des Frischgewichtes auf fast das Dreifache eintritt. Wesent- 
liche Unterschiede zwischen !/, und !/, Phytingabe bestehen nicht; die 
Versuche mit 1/, Phytingabe verunglückten. Es zeigt sich also, daß auch 
in ungefähr neutraler Nährlösung Phytinsäure als Phosphorquelle ge- 
eignet ist. 

In den Versuchen mit Orthophosphorsäure einerseits und mit Ortho- 
phosphorsäure + Inosit andererseits stimmen die Ernteerträge in den 
entsprechenden Gaben im Frisch- und Trockengewicht einigermaßen 
überein. Auf diesen P-Quellen läßt sich, anders als auf Phytinsäure, eine 
deutliche Abnahme der Frisch- und Trockengewichte von der vollen Gabe 
nach der halben und in geringem Grade der Viertelgabe feststellen. Ver- 
glichen mit diesen Versuchen bleiben auf Phytinsäure die Erträge an 
Frischsubstanz und an Trockensubstanz bei der vollen P-Gabe etwas 
zurück, bei 1/,-Gabe sind sie ungefähr gleich. 

Diese Ergebnisse, vor allem mit der vollen P-Gabe, beweisen, daß 
eine grundsätzliche Überlegenheit der Phytinsäure und wohl der Phos- 





Studien zum Phosphorstoffwechsel in der höheren Pflanze. II. 199 


phorsäureester überhaupt über die Orthophosphorsäure als P-Quelle 
nicht besteht, sondern daß hierfür die Nährlösung und ihre Zusammen- 
setzung ausschlaggebend ist. 

Im Versuch V ist im Ertrag eine geringe Überlegenheit der Hexose- 
diphosphorsäure über die Orthophosphorsäure zu verzeichnen (Tab. 6). 


Tabelle 6. Frisch- und Trockengewicht von Mais beisteriler 
Ernährung mit Hexosediphosphorsäure, Orthophosphorsäure und 
Orthophosphorsäure + Glukose. 


(Versuchsreihe V.) Berechnet auf 1 Pflanze. 
Frischgewicht Trockengewicht 


g 8 
Orthophosphorsäure ......... 20,58 +1,62 2,0 
Ar + Glukose . . . . 21,511 1,8 
Hexosediphosphorsäure . . . . . . . . 25,01 +1,22 2,1 


Die Überlegenheit im Frischgewicht ist jedoch weit geringer als in den 
Serien I—III, und im Trockengewicht ist sie kaum noch vorhanden. 
Auch dieser Befund bestätigt die Richtigkeit der eben ausgesprochenen 
Annahme, daB nämlich eine grundsätzliche Uberlegenheit der Phos- 
phorsäureester über die Phosphorsäure nicht besteht, sondern daB die 
Zusammensetzung der Nährlösung eine wichtige Rolle hierbei spielt; es 
muß angenommen werden, daß in den Reihen I—III die Nährlösung 
durch die Ester antagonistisch besser ausbalanciert ist als durch die 
Phosphorsäure selbst. Man könnte deshalb in diesen Versuchen eher fast 
von einem Minderertrag bei der Darbietung von Orthophosphat sprechen 
als von einem Mehrertrag auf den Estern. Übrigens muß hierbei be- 
rücksichtigt werden, daß nur dort, wo die Ester und die Orthophos- 
phorsäure beide als Salze der gleichen Base zur Anwendung kamen, die 
Nährlösungen — natürlich abgesehen von der P-Quelle — vollständig 
übereinstimmten, nicht aber dort, wo die Ester als Calciumsalze ge- 
geben wurden. 

Zusammenfassend sei festgestellt, daß die geprüften Phosphorsäure- 
ester in unseren Versuchen sich als brauchbare P-Quellen erwiesen 
haben, die vielfach der Orthophosphorsäure überlegen waren. Diese 
Überlegenheit scheint jedoch nicht grundsätzlich zu bestehen, sondern 
von der Zusammensetzung der Nährlösung abhängig zu sein; keinesfalls 
hat sie ihre Ursache in dem Nährwert des mit der Phosphorsäure ge- 
paarten Zuckers. 


2. Die Untersuchung der Nährlösung. 
Im vorhergehenden Teil wurde gezeigt, daß die von uns geprüften 
Phosphorsäureester bei steriler Darbietung für Mais als Phosphorquelle 
dienen können und unter den Bedingungen unserer Versuche vielfach 


ı Es wurde nur 1 Pflanze geerntet. 
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bessere Erträge brachten als Orthophosphorsäure. Dabei ist ein Um- 
stand zu berücksichtigen: Es besteht die Möglichkeit, daß von den or- 
ganischen Verbindungen schon in der Nährlösung Phophorsäure abge- 
spalten wird, sei es unter dem Einfluß etwa ausgeschiedener Fermente, 
sei es automatisch infolge ihrer zum Teil geringen Stabilität. Ohne auf 
die Frage der Wurzelausscheidungen näher einzugehen, sei erwähnt, daß 
die Abgabe von hochmolekularen Stoffen, den Phosphatiden, aus pflanz- 
lichen Zellen einwandfrei erwiesen ist. Die Möglichkeit der Ferment- 
ausscheidung aus der Wurzel ist somit nicht von vornherein abzuweisen, 
zumal die Ausscheidung von Fermenten aus der pflanzlichen Zelle bei 
der Keimung der Getreidesamen feststeht (ESENBECK u. SUESSENGUTH). 
Eine gewisse Fermentmenge in der Nährlösung könnte auch aus autoly- 
sierten, abgestorbenen Wurzelzellen stammen, die normalerweise auch 
in sterilen Kulturen auftreten (Wurzelhaube). Ist die Annahme der Fer- 
mentausscheidung — ganz gleich, ob aus toten oder lebenden Zellen 
— richtig, so ist mit der Möglichkeit zu rechnen, daß in der Nährlösung 
auch bei steriler Kultur freies Orthophosphat auftritt. Das gleiche gilt 
für den Fall eines raschen automatischen Zerfalles der Phosphorsäure- 
ester in der Nährlösung. Aus diesen Gründen haben die Untersuchung der 
Nährlösung sowie das Verhalten der Ester in wässeriger Lösung große 
Bedeutung. Andererseits darf nicht außer acht gelassen werden, daß 
ein Fehlen von freiem Orthophosphat in der Nährlösung die Ferment- 
ausscheidung bzw. den selbsttätigen Zerfall der Ester nicht ausschließt. 
Denn unter der Voraussetzung, daß die Orthophosphorsäure rascher von 
den Wurzeln aufgenommen wird als ihre Ester, wäre es denkbar, daß die 
abgespaltene Phosphorsäure immer sofort aufgenommen wird, so daß 
sie in der Nährlösung überhaupt nicht nachweisbar wird; hierbei wird 
naturgemäß die Geschwindigkeit der Aufnahme weitgehend vom Ent- 
wicklungszustand der Pflanze abhängen. Die durch die Aufnahme ein- 
tretende fortgesetzte einseitige Verschiebung des Gleichgewichtes würde 
außerdem die Abspaltung der Phosphorsäure beschleunigen können. 


a) Das Verhalten der Phosphorsäureester in wässeriger Lösung (dest. Wasser) 
und in anorganischer Nährlösung ohne Pflanze (Blindversuche). 
Sterile Versuche. 

Zunächst sei die Frage geprüft, ob die fraglichen Phosphorsäureester 
bereits in wässeriger Lösung freie Orthophosphorsäure abspalten. Unter- 
suchungen über die Verseifbarkeit organischer Phosphorsäurever- 
bindungen liegen in der Literatur mehrfach vor. Bereits POSTERNAK 
(C. r. Soc. Biol. 55) fand das Phytin widerstandsfähig gegen Alkali, 
und PLIMMER untersuchte die Verseifbarkeit von Phosphorsäureestern 
in Säure und Lauge und stellte fest, daß die Paarlinge im Phytin wesent- 
lich fester. gebunden sind als in der Glyzerinphosphorsäure und in der 
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Hexosediphosphorsäure. HEUBNER ermittelte gleichfalls die Aufspal- 
tungsgeschwindigkeit bei verschiedenen Temperaturen und Säure- bzw. 
Laugenkonzentrationen. NEUBERG fand eine Abspaltung von Phosphor- 
säure aus eisenhaltigen Phosphorsäureesterlösungen am Sonnenlicht 
bei Glyzerinphosphorsäure, Inositphosphorsäure, Saccharosephosphor- 
säure und verschiedenen Nukleinsäuren; bei der Hefenukleinsäure waren 
nach 48stündiger Einwirkung 7,64% des gesamten Phosphors abge- 
spalten. Für unsere Zwecke geben jedoch diese Untersuchungen nicht 
den gewünschten Aufschluß, da die Bedingungen andere waren als in 
unseren Versuchen, wo es sich um das Verhalten unter ungefähr den 
Bedingungen handelt, wie sie bei der Aufzucht der Pflanzen herrschten, 
also in keimfreier, verdunkelter, stark verdünnter, neutraler bis schwach 
saurer Lösung während mehrerer Wochen bis Monate. 

Zur Untersuchung der Stabilität der Ester haben wir sterile Versuche 
sowohl in destilliertem Wasser als auch in Nährlösung angesetzt. Glyze- 
rinphosphorsäure, Phytinsäure und Nukleinsäure wurden als Natrium- 
salze, Hexosemonophosphorsäure, Hexosediphosphorsäure und Saccha- 
rosephosphorsäure als Calciumsalze angewandt. Die Phosphorkonzen- 
tration betrug, wie auch in einem Teil der Maisversuche, 57 mg im Liter, 
bei Hexosediphosphorsäure 48 mg. Bei jedem Versuch wurde eine Ver- 
gleichsreihe mit Bodenaufschwemmung (etwa 1 : 10, davon !/, cem je 
Liter) infiziert. Alle 2—3 Wochen wurden Proben der Nährlösung auf 
freie Orthophosphorsäure analysiert und gleichzeitig auf Sterilität durch 
Einbringen einiger Kubikzentimeter in Peptonbouillon geprüft. Die 
Versuche in destilliertem Wasser wurden im Literkolben in einer für die 
ganze Dauer des Versuches ausreichenden Menge angesetzt, von der zu 
gegebener Zeit steril Proben entnommen wurden. Bei den Versuchen 
mit Nährlösung erschien wegen des auftretenden Niederschlages, in dem 
zum Teil auch Phosphor vorhanden war, diese Versuchsanordnung nicht 
empfehlenswert; es wurden deshalb hier eine Anzahl kleinerer Gefäße 
mit 100 ccm Inhalt angesetzt, deren gesamter Inhalt untersucht wurde. 
Die verwendete Nährlösung hatte folgende Zusammensetzung: 1000 ccm 
destilliertes Wasser, 0,339 g Ammonnitrat, 0,47 g Chlorcaleium (siccum), 
0,160 g Kaliumsulfat, 0,250 g Magnesiumsulfat und 6,0 mg Eisen als 
Eisenchlorid. Die Reaktion wurde mit Kalilauge bzw. Schwefelsäure 
(bei Phytinkalium) auf ein px von annähernd 6—7 eingestellt. Sämt- 
liche Versuche wurden im Dunkeln gehalten. 

Mit diesen Versuchen sollten keinesfalls physikalisch-chemische 
Konstanten ermittelt werden; vielmehr sollen die Versuche nur Aus- 
kunft geben über die Geschwindigkeit, mit der annähernd die Abspaltung 
unter den Bedingungen vor sich geht, wie sie in unseren Ernährungs- 
versuchen mit Mais vorlagen. Infolgedessen wurden die Bedingungen 
nur innerhalb dieser Grenzen gleich gestaltet; Temperatur und px 
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wurden also nicht konstant gehalten, sondern nur den Bedingungen der 
Maisversuche angepaßt. Das pu lag im allgemeinen in Übereinstimmung 
mit dem px in einem Teil der Maisversuche zwischen 6 und 7,5, also in 
einem für die Pflanze günstigen Bereich; die Temperatur bewegte sich 


während der Versuchsdauer 
zwischen 20 und 28°. 

Die beistehenden Abbil- 
dungen 1—-6 geben das Ergeb- 
nis wieder. In diesen ist auf 
der Abszisse die Zeit in Tagen 
und auf der Ordinate der zu 
freiem Orthophosphat abge- 
spaltene Phosphor in Milli- 
gramm aufgetragen. AlsHaupt- 
ergebnis sei hervorgehoben, 
daß in steriler Lösung eine 
meßbare Aufspaltung während 
der Versuchsdauer von meist 
mehr als 2 Monaten nur bei 
der Hexosediphosphorsäure 
und bei der Hexosemonophos- 
phorsäure eintritt. Ein wesent- 
licher Unterschied zwischen 
den Sterilversuchen in destil- 
liertem Wasser und in Nähr- 
lösung bestand hierbei nicht; 
in destilliertem Wasser betrug 
die Menge des aus Hexosedi- 
phosphorsäure abgespaltenen 
Orthophosphatphosphors in 
100 ccm nach 81 Tagen 0,35 mg 
oder 7,3% des gesamten zuge- 
gebenen Phosphors, in Nähr- 
lösung 0,45 mg oder 9,4% , also 
nahezu dasselbe. Bei der Hex- 
osemonophosphorsäure war 
in destilliertem Wasser nach 
67 Tagen 0,18 mg P gleich 3% 


abgespalten worden, in Nährlösung nach 53 Tagen 0,1 mg P in 100 cem. 

Die übrigen verwendeten Phosphorsäureester zeigten in keinem Falle 
während der Versuchsdauer in steriler Lösung (in destilliertem Wasser 
oder in Nährlösung) eine Abspaltung freien Orthophosphats in bestimm- 
baren Mengen. Spuren wurden bei Nukleinsäure in Nährlösung bald nach 
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Versuchsbeginn (nach 6 Tagen) festgestellt, ohne daB eine meBbare Zu- 
nahme während der ganzen Dauer von 58 Tagen beobachtet worden 
wire; in destilliertem Wasser waren erst gegen Versuchsende hin Spu- 
ren nachweisbar. Saccharosephosphorsäure, Glyzerinphosphorsäure und 
Phytinsäure zeigten bei Versuchsende weder in Nährlösung noch in 
destilliertem Wasser Spuren freien Phosphates. 


Infizierte Versuche. 


Anders lagen die Verhältnisse in den infizierten Versuchen. Hier trat 
in Nährlösung in allen Fällen schon bei der ersten Probenahme (meist 
nach etwa 2—3 Wochen) eine 
erhebliche Abspaltung freien 
Phosphates auf, die bis 100% be- 
tragen konnte. In destilliertem 
Wasser trat außer bei Phytin- 
säure die gleiche Erscheinung 
ein, da offenbar die vorhandenen 
Spuren von Mineralsalzen aus- 
reichen, um eine genügende Ent- 
wicklung von Mikroorganismen 
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worden war, war selbst nach Abb. 5 u. 6. Aufspaltungsgeschwindigkeit von 

111 Tagen kein freies Orthophos- Phosphorsäureestern in Wasser und in Nährlösung 
(Blindversuche). 

phat nachweisbar. 

Bei den Versuchen mit infizierter Nährlösung kam es mehrfach vor, 
daß eine spätere Untersuchung eine geringere Menge abgespaltener 
Phosphorsäure feststellte als die vorhergehende Untersuchung. Die Ur- 
sache hierfür ist wohl darin zu suchen, daß in der Zwischenzeit die ab- 
gespaltene Phosphorsäure durch andere Bestandteile der Nährlösung 
ausgefällt worden war; der Niederschlag aber wurde nicht untersucht. 
da ja keine quantitativen Untersuchungen über bakterielle Phosphatase- 
wirkung beabsichtigt waren, sondern nur ein Überblick gewonnen werden 
sollte über die Geschwindigkeit der Hydrolyse bei Gegenwart von Mikro- 
organismen. Zu beachten ist ferner, daß für die Bestimmung der Auf- 
spaltung in Nährlösung stets eine Anzahl kleiner Kölbehen mit jeweils 
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der gleichen Lösung angesetzt wurde (S. 201), deren gesamter Inhalt in 
entsprechenden Zeitabschnitten analysiert wurde. Bei dieser Versuchs- 
anordnung ist es nicht ausgeschlossen, daß Ungleichmäßigkeiten in der 
Entwicklung der Mikroorganismen auftraten, die sich durch verschiedene 
Geschwindigkeit der Aufspaltung bemerkbar gemacht haben. 

Zusammenfassend sei hinsichtlich der Versuche zur Hydrolyse der 
Phosphorsäureester hervorgehoben, daß in sterilem Wasser wie auch in 
steriler Nährlösung sämtliche der geprüften Phosphorsäureester (Hexose- 
monophosphorsäure, Hexosediphosphorsäure, Glyzerinphosphorsäure, 
Saccharosephosphorsäure, Phytinsäure und Nukleinsäure) recht stabil 
sind. Am wenigsten stabil waren Hexosemono- und Hexosediphosphor- 
säure; hier waren nach rund 2 Monaten bestimmbare Mengen freien 
Orthophosphats vorhanden, bei den anderen Estern dagegen höchstens 
Spuren. In infizierter Lösung dagegen tritt in destilliertem Wasser und 
in Nährlösung schon verhältnismäßig bald freies Orthophosphat auf, mit 
Ausnahme von Phytinsäure in destilliertem Wasser. 


b) Das Verhalten der Phosphorsäureester in der Nährlösung 
der Kulturversuche. 


Sterile Versuche. 


Im folgenden soll untersucht werden, wie die Verhältnisse in der Nähr- 
lösung der Kulturversuche liegen. Die Ergebnisse sind in den Tabellen 7 
und 8 niedergelegt. Es sei vorausgeschickt, daß bei der Versuchsreihe I 
der Gehalt in den verschiedenen P-Fraktionen in 100 ccm Nährlösung an- 
gegeben ist (mit Ausnahme der Nukleinsäure), während bei den übrigen 
Versuchsreihen nur die in der gesamten Nährlösung vorhandene Menge 
angegeben werden konnte, da hier der Einfachheit halber mit der Nähr- 
lösung das Spülwasser der Wurzeln vereinigt worden war und deshalb 
der Prozentgehalt der Nährlösung bei Versuchsende nicht ermittelt 
werden konnte. Es sei weiterhin bemerkt, daß in den meisten Fällen 
auch der in der Nährlösung ausgefallene Bodensatz phosphorhaltig war; 
eine Trennung des darin enthaltenen Phosphors in Orthophosphat-P 
und organisch gebundenen P wurde jedoch nicht vorgenommen, so daß 
der in der Tabelle angegebene prozentuale Anteil von Ortho-P und or- 
ganischem P am Gesamt-P mit einem gewissen Fehler behaftet sein 
dürfte. 

Hinsichtlich der sterilen Versuche fällt bei Betrachtung der Tabellen 
auf, daß bei einigen der geprüften Ester freie Orthophosphorsäure in der 
Nährlösung auftreten kann. ohne daß jedoch dieser Fall immer eintreten 
müßte, nämlich bei Glyzerinphosphorsäure (Versuchsreihe I und II), 
Hexosediphosphorsäure (I und III) und Nukleinsäure (I). In zwei Fällen, 
nämlich bei Glyzerinphosphorsäure und Hexosediphosphorsäure der 
Serie I war der Anteil der abgespaltenen Orthophosphorsäure am Ge- 
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samtphosphor erheblich, rund !/,; in den übrigen Fällen überschritt 
er nicht 10%. Bei Hexosediphosphorsäure trat übrigens in Serie II in 
Abweichung von anderen Versuchsreihen kein Orthophosphat auf. 
Möglicherweise spielt bei diesen Vorgängen neben dem Entwicklungs- 
zustand der Pflanze, der naturgemäß auf die Menge der aufgenommenen 
Stoffe Einfluß hat, die in der Nährlösung vorhandene P-Menge eine 
Rolle; die Phosphorgabe der SerieI betrug fast das Doppelte wie bei II 
und III. 

Niemals trat Orthophosphat auf in den sterilen Versuchen mit 
Hexosemonophosphorsäure, Saccharosephosphorsäure und Phytinsäure ; 
dabei sei erwähnt, daB gerade mit Phytinsäure die meisten Versuche an- 
gesetzt wurden. Ob die Nährlösung hierbei Inositphosphorsäureester 
mit wenigen Phosphorsäuregruppen, wie sie ANDERSON und LÜERS 
u. SILBEREISEN beim fermentativen Phytinabbau erhielten, enthielt, 
wurde nicht geprüft. 

Diese Ergebnisse stehen im großen und ganzen in guter Überein- 
stimmung mit den Blindversuchen. Dort hatten sich Phytinsäure als der 
stabilste, Hexosediphosphorsäure als der labilste Ester erwiesen. Die 
gleichen Eigenschaften zeigen diese Verbindungen auch in den Kultur- 
versuchen; ebenso stimmt das Verhalten der Saccharosephosphorsäure 
in beiden Fällen überein. Hexosemonophosphorsäure und Glyzerin- 
phosphorsäure dagegen verhielten sich abweichend. Die Hexosemono- 
phosphorsäure, die im Blindversuch gleich der Hexosediphosphorsäure 
labil war, zeigte im Kulturversuch kein Auftreten abgespaltener Phos- 
phorsäure. Die Glyzerinphosphorsäure war umgekehrt im Blindversuch 
stabil, im Kulturversuch labil. Bei keinem Ester jedoch reichte die ge- 
gebenenfalls im Blindversuch abgespaltene Menge, die ja überhaupt nur 
bei Hexosemono- und -diphosphorsäure bestimmbar war und im übrigen 
höchstens Spuren betrug, an die gegebenenfalls im Kulturversuch vor- 
handene Menge Orthophosphat heran. Beim Vergleich der Kultur- und 
der Blindversuche darf allerdings nicht außer acht gelassen werden, daß 
zum Teil Verschiedenheiten in der Zusammensetzung der Nährlösung 
von Blind- und Kulturversuchen bestehen; auch in der Wasserstoff- 
ionenkonzentration bestanden Abweichungen. Gleichwohl läßt sich 
sagen, daß die bedeutenden Mengen abgespaltener Orthophosphorsäure 
in den Versuchen mit Hexosediphosphorsäure und Glyzerinphosphorsäure 
der Serie I nicht aus .dem selbsttätigen Zerfall dieser Phosphorsäure- 
ester allein stammen können, sondern daß eine katalytische Beschleuni- 
gung unter dem Einfluß der Pflanze anzunehmen ist. Hierfür sind drei 
Möglichkeiten denkbar: 1. daß der Phosphorsäureester als solcher in die 
Wurzel eintritt und dort fermentativ hydrolysiert wird, worauf ein Teil 
der Phosphorsäure wieder aus der Wurzel in die Nährlösung ausgeschie- 
den wird, ähnlich, wie man sich die extrazelluläre Wirkung von Endo- 
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enzymen vorstellen muß (OPPENHEIMER, Bd. 1, S. 413). 2. Daß aus der 
Wurzel Phosphatase austritt, die in der Nährlösung ihre Wirksamkeit 
entfaltet. 3. Die Aufspaltung geht an den äußeren Grenzflächen des 
Protoplasmas vor sich. 

Bei der ersten Möglichkeit ist die Ausscheidung von anorganischen 
Stoffen aus der lebenden Zelle Voraussetzung; tatsächlich liegen denn 
auch in der Literatur zahlreiche Angaben hierüber vor, auch über die 
Ausscheidung von Phosphat (NIKLEwsKI, KRAUSE u. LEMANOZYK, 
ZALESKI u. MoRDKIN). Hinsichtlich der zweiten Möglichkeit, der Aus- 
scheidung von Phosphatase, ist deren Austritt aus der lebenden Zelle 
nicht unbedingte Voraussetzung, da sie, wie wir sahen (S. 200), auch aus 
autolysierten abgestorbenen Zellen stammen könnte. Die vorliegenden 
Ergebnisse gestatten hierüber keine Schlußfolgerungen ; weitere Erörte- 
rungen über die Frage der Aufspaitung der Phosphorsäureester in der 
Nährlösung mögen daher unterbleiben?. 

Hinsichtlich der Leichtigkeit, mit der der Phosphor der verschie- 
denen Ester von der Wurzel der Maispflanze aufgenommen wird, lassen 
die angeführten Zahlen gewisse Schlüsse zu. In der Serie III ist bei Ver- 
suchsende der meiste Phosphor noch in der phytinhaltigen Nährlösung 
vorhanden, geringere Mengen bei Hexosemonophosphorsäure und die 
geringsten bei Hexosediphosphorsäure. Die Erntegewichte stimmten auf 
allen drei P-Quellen nahezu überein (Tabelle 3), so daß diese Versuche gut 
miteinander verglichen werden können. Da die gebotene P-Menge die 
gleiche war, muß die P-Aufnahme auf Phytin weniger leicht vor sich 
gehen als auf den anderen beiden Estern. Tatsächlich zeigt denn auch 
die analytische Untersuchung der geernteten Substanz, daß die Phytin- 
pflanzen wesentlich phosphorärmer sind als die auf Hexosediphosphor- 
säure gezogenen Pflanzen, während die Hexosemonophosphorsäure- 
pflanzen in der Mitte stehen (S. 208). 


Infizierte Versuche. 


Einheitlicher hinsichtlich des Auftretens abgespaltener Phosphor- 
säure sind die Verhältnisse in den infizierten Kulturen; immer war hier 
bei Versuchsende abgespaltene Phosphorsäure vorhanden, deren Anteil 


ı Einige orientierende Versuche, die zur Ermittlung des Phosphatasegehaltes 
der Nährlösung angesetzt wurden, hatten kein eindeutiges Ergebnis; eine deut- 
liche Phosphatasewirkung zeigte sich in der Nährlösung mit Glyzerinphosphor- 
säure aufgezogener Pflanzen, während sie in der Nährlösung mit Phytinsäure ge- 
fütterter Pflanzen höchstens innerhalb der analytischen Fehlergrenzen liegende 
Spuren ausmachte und in phosphorfreier Nährlösung vollständig fehlte. Da bei 
der Analyse eine Trennung des im Niederschlag befindlichen Phosphors in organi- 
schen und anorganischen Phosphor nicht vorgenommen wurde, da ferner die 
Ansätze nicht gepuffert waren, soll auf diese Ergebnisse kein besonderer Wert 
gelegt werden. 














208 J. WeiBflog und H. Mengdehl: 





am gelösten Gesamt-P stets und zwar meist beträchtlich höher als in den 
sterilen Versuchen war (Tabelle 7 und 8). In der Mehrzahl der Fälle über- 
trifft die Menge der abgespaltenen Phosphorsäure die noch gebundene 
oder kommt ihr doch wenigstens gleich, und nur in zwei Fällen (Phytin II 
und Saccharosephosphorsäure) ist sie recht gering. Beide Ester waren 
auch im infizierten Blindversuch widerstandsfähiger gegen die bakterielle 
Aufspaltung als die anderen Ester. Die Saccharosephosphorsiure ist ein 
körperfremder Stoff, synthetische Phosphorsäureester sind aber enzyma- 
tisch schwerer aufspaltbar (LOHMANN S. 161); in Versuchen von PLIMMER 
war Phytin resistenter gegen die chemische Hydrolyse als andere Phos- 
phorsäureester. Der Phytinsäureversuch II bleibt allerdings im Vergleich 
mit den beiden anderen Phytinsäureversuchen eine Ausnahme, die be- 
dingt sein mag durch die an der Infektion beteiligten Mikroorganismen. 

Zusammenfassend sei hinsichtlich der Verhältnisse in der Nährlösung 
bemerkt, daß in den sterilen Kulturversuchen bei einigen P-Quellen freies 
Orthophosphat zwar nicht immer, aber in einigen Fällen auftrat und 
zwar bei Hexosediphosphorsäure, Glyzerinphosphorsäure und Nuklein- 
säure; kein freies Orthophosphat konnte nachgewiesen werden auf 
Hexosemonophosphorsäure, Saccharosephosphorsäure und Phytinsäure. 
In den infizierten Versuchen trat stets freies Orthophosphat auf, dessen 
Menge meist recht beträchtlich war. 


3. Die analytische Untersuchung der Pflanzen. 
a) Sterile Pflanzen. 

Wie im analytischen Teil angegeben wurde, wurden folgende Phos- 
phorfraktionen bestimmt: 1. Löslicher Orthophosphatphosphor, 2. lös- 
licher Nichtorthophosphatphosphor (das ist löslicher organischer P) und 
3. unlöslicher Phosphor (Lecithin- und Eiweißphosphor). 

Die erhaltenen analytischen Werte der verschiedenen P-Fraktionen 
sollen bei den folgenden Erörterungen auf verschiedene Größen bezogen 
und von verschiedenen Gesichtspunkten aus betrachtet werden. Bei der 
Fülle der erhaltenen Werte können nur einige Ergebnisse herausgegriffen 
werden. 

Zunächst sei dabei der in 1 g Frisch- bzw. Trockensubstanz vorhan- 
dene Promille-Gehalt an den P-Fraktionen betrachtet und zwar in der 
ganzen Pflanze (also Wurzeln + Stengel + Blätter) sowie in Wurzeln, 
Stengel und Blättern für sich allein; auch der Anteil der verschiedenen 
Phosphorfraktionen am Gesamt-P sowohl der ganzen Pflanze als auch der 
verschiedenen Pflanzenteile wird erörtert werden. Ferner wird auch die 
in einer Pflanze wie auch in den einzelnen Pflanzenteilen (Wurzeln, 
Stengel und Blätter) vorhandene absolute Menge der verschiedenen Frak- 
tionen besprochen werden. Alle diese Erörterungen müssen natürlich 
die der Pflanze gebotenen Phosphorquellen berücksichtigen. 
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Es wäre zu weit gegangen, wenn man vollständige Übereinstimmung 
der den verschiedenen Versuchsreihen angehörenden Pflanzen der gleichen 
Phosphorquelle hinsichtlich ihrer chemischen Zusammensetzung ver- 
langen würde. Denn die äußeren Bedingungen der verschiedenen Ver- 
suchsreihen waren nicht gleich; es bestanden Unterschiede in der Nähr- 
lösung, vor allem der gegebenen Phosphormenge sowie, da die Versuchs- 
reihen sich über fast das ganze Jahr verteilten, in den klimatischen Fak- 
toren. Die Verschiedenheit dieser Faktoren läßt einerseits eine völlige 
Übereinstimmung nicht möglich erscheinen, andererseits ist die Beein- 
flussung des Stoffwechsels durch die Form des dargebotenen Phosphors 
zum Teil so tiefgreifend, daß Eigenheiten in der chemischen Zusammen- 
setzung der Pflanze durch die Verschiedenheiten der äußeren Faktoren 
nicht verwischt werden. 


a) Der Gesamtphosphor in der ganzen Pflanze und seine Abhängigkeit 
von der Phosphorquelle. 

Bei den Unterschieden in der chemischen Zusammensetzung der 
Pflanze je nach der dargebotenen Phosphorquelle stehen in der Regel 
die mit Phytinsäure und mit Nukleinsäure gefütterten Pflanzen (künftig 
als ,,Phytingruppe“ bezeichnet) den mit Orthophosphat gefütterten 
gegenüber, wobei die Hexosediphosphorsäurepflanzen den Ortho- 
phosphatpflanzen sehr nahe stehen (künftig als ,,Orthogruppe“ bezeich- 
net), während die mit Glyzerinphosphorsäure, Hexosemonophosphor- 
säure und Saccharosephosphorsäure ernährten Pflanzen (künftig als 
„Mittelgruppe‘‘ bezeichnet) meist zwischen der Phytin- und der Ortho- 
gruppe stehen. Die Ergebnisse der Analyse sind in den Tabellen am 
Schluß dieser Arbeit niedergelegt; einzelne Ergebnisse sind in den 
Tabellen im Text zusammengestellt. 

Nächst den P-frei gehaltenen Pflanzen zeigt die Phytingruppe den 
niedrigsten, die Orthogruppe den höchsten Gehalt an Gesamtphosphor, 
während die Mittelgruppe zwischen beiden steht. 

Hierbei ist der Unterschied zwischen den Ohne-P-Pflanzen und den 
mit Phytinsäure ernährten zuweilen nur sehr gering (z. B. Serie III, 
0,221 mg P in 1 g Frischgewicht gegenüber 0,271 mg), obgleich die Pflan- 
zen der Phytingruppe die P-frei gehaltenen um ein Mehrfaches an Ernte- 
gewicht übertreffen (z. B. Serie III ohne P 0,37 g, Phytinsäure 1,67 g 
Trockengewicht je Pflanze). Der Gehalt der Orthogruppe beträgt dem- 
gegenüber immer ein Mehrfaches der entsprechenden Werte. Als Bei- 
spiel seien folgende Werte der Versuchsserie III herausgegriffen (siehe 
Tabelle 9, S. 210). 

Auch in Versuchsreihe IV (Tabelle 10), in ungefähr neutraler Nähr- 
lösung, ist der Phosphatgehalt bei der vollen Phosphorgabe am ge- 
ringsten bei Phytinsäureernährung. Bei der schwachen P-Gabe (1/,) 

Planta Bd. 19. 14 
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Tabelle 9. 
Ortho- Ortho- Hexose- ee 
Ohne P =. on Fre kaiphosphors. Phytinsäure 
lg Frischgewicht 
enthielt mg Gesamt- 
P(VersuchsreiheIIl)| 0,230 | 1,096 1,250 0,851 0,955 0,271 
Tabelle 10. 
Ortho- Ortho- 
Ortho- Ortho- ” 
on x phosphor-| Phytin- Por ds "À in =. 
sdure ame ere säure . 
th Gade | 3, Gane | "ne | 4 Gabe | 7 Gone | ‘+ Gabe 
lg Frischgewicht 
enthielt mg Gesamt- 
P (Versuchsreihe IV) |0,337| 1,157 | 1,346 | 0,682 | 0,473 | 0,437 | 0,450 




















bestehen allerdings keine erheblichen Unterschiede, da die Pflanzen auf 
beiden Phosphorquellen bereits fast den ganzen Phosphor aus der Nähr- 
lösung herausgeholt haben. 

Bei der Beziehung des Phosphorgehaltes auf das Trockengewicht 
ergeben sich gegenüber dem Frischgewicht keine wesentlichen Unter- 
schiede in der Reihenfolge der mit verschiedenen Phosphorquellen er- 
nährten Pflanzen hinsichtlich des Phosphorgehaltes. 

Berechnet man die gesamte von einer Pflanze aufgenommene Phos- 
phormenge (Tabelle 11), so findet man — da auf den organischen P- 
Quellen meist annähernd gleiche Erträge erzielt wurden — die niedrig- 
sten Beträge bei den Phytin- und Nukleinsäurepflanzen, die höchsten 
bei den Hexosediphosphorsäurepflanzen. Der Phosphor der Phytin- 
säure und Nukleinsäure wird also schwerer aufgenommen als bei den an- 
deren dargebotenen P-Quellen, wie sich schon bei der Untersuchung der 
Nährlösung gezeigt hatte (S.207). Der Vergleich der Phytin- bzw. 
Nukleinsäurepflanzen mit den Hexosediphosphorsäurepflanzen zeigt 
weiterhin, daß es zur Erzeugung von Höchsterträgen nicht auf die Menge 
des aufgenommenen Phosphors ankonımt, vielmehr geht aus dem nied- 
rigen Phosphorprozentgehalt und der niedrigen Phosphormenge je 
Pflanze bei Phytin- bzw. Nukleinsäurefütterung hervor, daß die Pflanze 
ohne Schädigung mit geringeren Phosphormengen auskommen kann, 
als sie in den Orthophosphat- und Hexosediphosphatversuchen aufge- 
nommen hat. Diese Ergebnisse stehen in gewisser Parallele zu den Be- 
funden von TUEVA und von BRENCHLEY, welche bei Gerste fanden, daß 
zur Erreichung des Höchstertrages es genügt, den Pflanzen etwa sechs 
Wochen lang Phosphorsäure zu bieten; die während dieser Zeit aufge- 
nommene Phosphormenge reichte aus, die Pflanze für die übrige Vege- 
tationsdauer zu versorgen. 
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In unseren Versuchen waren teilweise die auf Orthophosphorsäure 
gegenüber den auf den Estern erzielten Erträgen wesentlich zurück- 
geblieben. Wenn nun die Orthophosphorsäurepflanzen einen sehr hohen 
Gehalt an Gesamt-P aufwiesen, der, wie wir noch sehen werden, zum 
größten Teile aus Orthophosphat-P besteht, so könnte man an eine 
Schädigung der Pflanzen durch den hohen P-Gehalt denken. Diese Deu- 
tung kommt jedoch nicht in Frage, da die Hexosediphosphorsäure- 
pflanzen meist den gleichen, wenn nicht einen noch höheren P-Gehalt 
aufweisen. 











Tabelle 11. 
In einer Pflanze waren mg Gesamtphosphor 
Die Pflanzen wurden ernährt mit enthalten bei Versuchsreihe 

I I IH Iv! Iv2 
Orthophosphorsäure . ......... 24,82 | 26,80 _ 15,37 | 4,37 
Orthophosphorsäure + 1/, Glukose . . .| — _ 11,29; — _ 
Orthophosphorsäure + 1 Glukose. . . .| — os 14,92 | — _ 
Orthophosphorsäure + Fruktose . . . . _ — 12,47 | — — 
Orthophosphorsäure + Inosit . . . . . . — 13,90 | 15,83 | 4,34 
Glyzerinphosphorsäure . . . . . . . . . 19,17 | 26,46 _ — — 
Hexosemonophosphorsäure . . . . . . . — | 13,48% | 17,19! — — 
Hexosediphosphorsäure . . . . . . . . 46,64 | 27,91 |18,94| — 
Saccharosephosphorsäure . . . . . . . . — | 19,25 _ — — 
Pape Ss eee ee El FR 13,25 | 13,24 5,62 | 6,40 | 4,07 
eens : :" Seth An UE 14,80 | 13,15 _ — — 














B) Die Verteilung des Gesamtphosphors in der Pflanze (Wurzeln, Stengel, 
Blätter) und ihre Abhängigkeit von der Phosphorquelle. 

Betrachtet man den Phosphorgehalt in Wurzeln, Stengeln und Blät- 
tern, so findet man wiederum, daß die Phytin- und Nukleinsäurepflanzen 
eine Sonderstellung einnehmen. Bei der Ernährung mit den anderen 
Phosphorquellen, nämlich mit Orthophosphorsäure, Glyzerinphosphor- 
säure (Ausnahme Versuch I), Hexosemonophosphorsäure, Hexosedi- 
phosphorsäure, Saccharosephosphorsäure, ist der Phosphorgehalt we- 
nigstens in den Versuchsreihen I—III immer am niedrigsten in den Wur- 
zeln; er nimmt zu in den Stengeln und ist am höchsten in den Blättern. 
Für die Pflanzen der Serie IV allerdings treffen diese Angaben nicht zu; 
vielmehr ist hier auch in den Versuchen mit Orthophosphat der Phos- 
phorgehalt am höchsten in den Wurzeln®, was seine Ursache darin haben 


1 Volle Phosphorgabe. 2 1/, Phosphorgabe. 

3 Hat nicht die volle P-Gabe erhalten. 

4 Betrachtet man jedoch den prozentualen Anteil, den der Phosphor der ver- 
schiedenen Pflanzenteile (Wurzeln, Stengel, Blatter) am Phosphor der ganzen 
Pflanze nimmt, so ergibt sich auch hier die relativ stärkere Anhäufung in den 
Wurzeln bei den Phytinsäurepflanzen. 

14* 
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dürfte, daß dieser Versuch während der ungünstigsten Monate, im Spät- 
herbst, lief; das Wachstum und infolgedessen die Ableitung der aufge- 
nommenen Stoffe aus den Wurzeln in die oberirdischen Organe waren 
deshalb gering. Bei den Phytin- und Nukleinsäurepflanzen von I, II 
und III ist der Phosphorgehalt am niedrigsten im Stengel, höher aber in 
den Wurzeln und den Blättern, wobei in diesen beiden entweder nahezu 
der gleiche P-Gehalt vorliegt (TI und III) oder die Wurzeln einen höheren 
Wert aufweisen (I). Wir werden später (S. 217 ff.) nochmals auf diesen 
Umstand zu sprechen kommen; es zeigt sich nämlich, daß der höhere 
Wert in den Wurzeln der Phytin- und Nukleinsäurepflanzen auf or- 
ganischen Phosphor zurückzuführen ist. Den Unterschied zwischen der 
Orthogruppe und der Phytingruppe zeigen am besten die nachstehenden 
Diagramme (Abb. 7). 

Bei der Beziehung des Phosphor- 
gehalts der einzelnen Pflanzenteile auf 
das Trockengewicht anstatt auf das 
Frischgewicht ergibt sich keine wesent- 
liche Verschiebung dieser Verhältnisse. 

Die höchsten Werte für den Gesamt- 
phosphorgehalt der Blätter weisen in 
der Regel die Orthophosphatpflanzen 

N'ihonhesahorsä Phyfinsäure und die Hexosediphosphorsäurepflan- 
Abb. 7. Gehalt an Gesamt-P, bezogen auf — auf. Die Blätter der Phytingruppe 
Frischgewicht, in 1 g Wurzeln, Stengeln und weisen demgegenüber nur einen Bruch- 
Eon hanaure "Versuchereihe ni teil auf. Auch in den Stengeln haben 
Orthophosphorsäure + Inosit) und Phytin- die Phosphorsäure-und Hexosediphos- 

säure. Pi * . 
phorsäurepflanzen den héchsten, die 
Phytin- und Nukleinsäurepflanzen den niedrigsten Gehalt, der immer 
niedriger ist als in den Blattern. 

In den Wurzeln dagegen kénnen die sterilen Phytin- und Nuklein- 
säurepflanzen den Prozentgehalt der Orthophosphorsäurepflanzen an 
Gesamt-P erreichen oder sogar übertreffen. 

Die Unterschiede zwischen der Phytingruppe und den mit den an- 
deren P-Quellen ernährten Pflanzen ergeben sich naturgemäß auch hin- 
sichtlich der Verteilung des Gesamtphosphors auf Wurzeln, Stengel 
und Blätter in einer Pflanze, wofür Tabelle 12 einige Beispiele gibt. 

Hiernach ist bei den Orthophosphorsäurepflanzen ein Zehntel, bei 
den Phytinsäurepflanzen dagegen auf Kosten der Blätter rund ein 
Drittel des gesamten Phosphors in den Wurzeln lokalisiert. Auch bei 
der Versuchsreihe IV, wo auch in den Orthophosphatpflanzen die Wur- 
zeln eine starke Anhäufung des Phosphors aufwiesen, zeigten trotzdem 
noch die Phytinsäurepflanzen eine relativ höhere P-Anhäufung in den 
Wurzeln, die allerdings bei der P-Gabe !/, nur gering ist (Tabelle 13). 
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Tabelle 12. 
Orthophosphorsäure+ Inosit Phytinsäure 
Versuchsreihe III Versuchsreihe III 





In einer Pflanze] Prozentualer |Ineiner Pflanze| Prozentualer 
sind enthalten Anteil sind enthalten Anteil 
mg Gesamt-P am Gesamt-P | mg Gesamt-P | am Gesamt-P 























pe . rod 10,021 72 2,740 49 
Re TE 2,442 18 1,157 21 
oo PP oe 1,442 10 1,722 31 
Ganze Pflanze . . . . 13,905 100 5,619 100 
Tabelle 13. 
Orthophosphorsäure Phytinsäure Orthophosphorsäure Phytinsäure 
+Inosit '/; Gabe 1/, Gabe +Inosit '/, Gabe 1/4 Gabe 





In 1 Pflze.| Proz. An- {In 1 Pflze.| Proz. An- [In 1 Pfize.| Proz. An- [In 1 Pflze.| Proz. An- 
sind enth.| teil am jsind enth.| teil am [sind enth.| teil am jsind enth.| teil am 
mg Ges.-P| Ges.-P img Ges.-P| Ges.-P img Ges.-Pi Ges.-P mg Ges.-P| Ges.-P 





Blatter . | 6,043 38 1,511 24 1,805 42 1,180 29 
Stengel. | 1,984 13 0,487 8 0,801 18 0,789 19 
Wurzeln | 7,801 49 4,402 69 1,731 40 2,097 52 

Ganze | 
Pflanze. | 15,828 100 6,400 100 4,336 100 | 4,066 100 


Um die Ergebnisse dieser Abschnitte kurz zusammenzufassen, sei 
wiederholt, daB sich bedeutende Unterschiede im Gehalt der ganzen 
Pflanze an Gesamtphosphor je nach der dargebotenen Phosphorquelle 
ergeben haben; dabei zeigte die Ernährung mit Phytin- und Nuklein- 
säure die niedrigsten, mit Ortho- und Hexosediphosphorsäure die höch- 
sten Werte. Hinsichtlich der Verteilung des Gesamtphosphors in der 
Pflanze zeigte sich, daß bei der Ernährung mit Phytin- und Nuklein- 
säure ein wesentlich höherer Anteil des gesamten Phosphors in den 
Wurzeln lokalisiert war als bei der Fütterung mit den übrigen Phosphor- 
quellen. Durch welche Phosphorfraktionen diese Verschiedenheiten ver- 
ursacht werden, wird in den nächsten Abschnitten erörtert werden. 





























y) Die léslichen Phosphorfraktionen (Orthophosphat-P und organischer P). 
Die Fraktion des Orthophosphatphosphors. 

Die höchsten Werte für den Gehalt der ganzen Pflanze an Ortho- 
phosphat-P finden wir in der Orthogruppe, während die Pflanzen der 
Phytingruppe nur Bruchteile dieser Werte enthalten und die Pflanzen 
der Mittelgruppe zwischen beiden liegen. Die hohen Werte der Ortho- 
und Mittelgruppe verteilen sich jedoch, wenigstens in den Versuchsreihen 
I—III, nicht gleichmäßig auf Wurzel, Stengel und Blätter; vielmehr be- 
steht im Ortho-P-Gehalt der Wurzeln meist kein allzu großer Unterschied 
zwischen der Phytingruppe und den Pflanzen der anderen P-Quellen. 
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Bei Phytin- und Nukleinsäurepflanzen ist der Prozentgehalt an 
Ortho-P in den Wurzeln nicht allzu sehr verschieden von dem der 
Stengel und Blätter. Anders ist es dagegen in den Serien I—III bei den 
Pflanzen der Orthogruppe. Hier steigt der Ortho-P-Gehalt von unten 
nach oben sehr erheblich an. Die mit den anderen organischen Verbin- 
dungen ernährten Pflanzen stehen zwischen beiden Gruppen. 

Die Phosphorsäurepflanzen der Serie IV weichen, wie bereits gesagt 
wurde, von denen der anderen Versuchsreihen dadurch ab, daß die 
Wurzein einen außergewöhnlich hohen Prozentgehalt an Gesamt- 
phosphor aufweisen. Wie die Tabellen am Schluß zeigen, liegt die Ur- 
sache hierfür in dem hohen Gehalt an Ortho-P; die aufgenommene 
Phosphorsäure wurde zum größten Teil offenbar überhaupt nicht, wie 
in den Versuchsreihen I—III, nach den oberirdischen Organen abge- 
leitet, sondern in den Wurzeln angehäuft, vermutlich infolge der un- 
günstigen Vegetationsbedingungen, die eine verhältnismäßig geringe 
Intensität der Stoffwechselvorgänge zur Folge hatte, so daß eine Ab- 
leitung zu den Stätten des Verbrauches unterblieb; es sei jedoch auch die 
Möglichkeit zugegeben, daß die Anhäufung der Phosphorsäure in den 
Wurzeln in Beziehungen steht zu der annähernd neutralen Reaktion 
der Nährlösung, wohingegen in den Reihen I—III die Nährlösung sauer 
war. Die Phytinpflanzen der Serie IV dagegen stimmen hinsichtlich des 
in allen Organen äußerst niedrigen Gehaltes an Ortho-P mit denen der 
Reihen I—III überein. 

Es sei noch erwähnt, daß auch die Beziehung des Ortho-P auf das 
Trockengewicht im wesentlichen das gleiche Bild ergibt. 

Betrachtet man den Anteil, den der Ortho-P am gesamten Phosphor 
der ganzen Pflanze und weiterhin am gesamten Phosphor der verschie- 
denen Pflanzenteile nimmt, so stehen wiederum die Phytin- und Nu- 
kleinsäurepflanzen für sich; der Anteil des Ortho-P am Phosphor der 
ganzen Pflanze beträgt bei ihnen rund */, (I—III und IV 1/, P-Gabe) 
oder weniger (IV 1/, P-Gabe) gegenüber fast ?/, und mehr bei der 
Orthophosphorgruppe (Tabelle 14). Die mit den übrigen organischen 
Verbindungen ernährten Pflanzen stehen entweder zwischen beiden 
Gruppen, oder sie sind stark der Orthophosphorsäuregruppe genähert, 
während die phosphorfrei gehaltenen Pflanzen hinsichtlich des Anteils 
der Orthophosphorsäure am Gesamt-P der Phytingruppe näherstehen 
als den anderen P-Quellen. 

Was für den Anteil des Ortho-P am Gesamt-P der ganzen Pflanze 
gilt, gilt im wesentlichen auch für Wurzeln, Stengel und Blätter; bei den 
mit Phytin- und Nukleinsäure ernährten Pflanzen stellt der Ortho-P 
immer einen geringeren Anteil am Gesamt-P dieser Organe, als es bei den 
mit Ortho- und Hexosediphosphorsäure ernährten Pflanzen der Fall ist 
(vgl. Tabelle 15). 
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Die Fraktion des löslichen Nicht-Orthophosphatphosphors (löslicher 
organischer Phosphor). 

Hinsichtlich des Gehaltes der ganzen Pflanze an löslichem organi- 
schem Phosphor zeigen sich innerhalb von ein und derselben Versuchsreihe 
in den Versuchen I—III bei den verschiedenen P-Quellen keine allzu 
großen Verschiedenheiten; in der Versuchsreihe I ist jedoch der Gehalt 
an organischem Phosphor verhältnismäßig hoch, wobei unentschieden 
bleiben soll, ob die größere dargebotene P-Menge die Ursache war. In 
der Reihe IV zeigt sich ein erhebliches Übergewicht im Gehalt an or- 
ganischem P bei den mit Phytinsäure ernährten Pflanzen. In den Wurzeln 
dagegen ist bei den Pflanzen der Phytingruppe der Gehalt an organi- 
schem P meist mehr oder weniger höher als auf den anderen P-Quellen 
(vgl. Tabelle 16); wenn bei Nukleinsäure der Reihe II das nicht zutrifft, 


Tabelle 16. 














Gehalt an organischem löslichen P in 1 g Frischgewicht der Wurzeln von 
Versuchsreihe Phytin- Nukleinsäure- | Hexosediphos- | Orthophosphat- | Pflanzen 
säure-Pfl. Pflanzen phorsäure-Pfl. Pflanzen ohne P 
ey 0,51 0,82 0,240 0,190 0,06 
sg 0,124 0,050 0,020 0,041 0,000 
ehe 0,147 — 0,000 0,000! 0,039 
IV */, P-Gabe . 1,076 _ _ 0,016! | 0105 
IV 1/, P-Gabe . 0,552 oa _ 0,011: tri 

















so ist dafür hier der Wert für den unlöslichen Phosphor höher, vielleicht 
deshalb, weil die Nukleinsäure an Eiweißkörper gebunden wurde (vgl. 
S. 218). 

Im allgemeinen (ausgenommen die erwähnten Nukleinsäurepflanzen 
der Serie II) neigt der Gehalt an organischem löslichem P bei der Phytin- 
gruppe dazu, von den Wurzeln zum Stengel abzusinken und nach den 
Blättern zu wieder etwas anzusteigen, während bei den übrigen Phos- 
phorquellen der Gehalt an organischem P im allgemeinen von den Wur- 
zeln nach den Blättern mehr (Ortho- und Hexosediphosphorsäure) oder 
weniger ansteigt oder gleich bleibt. 

Es ist das Nächstliegende, anzunehmen, daß der bei der Phytingruppe 
in den Wurzeln gefundene Wert die von der Pflanze aufgenommene noch 
unveränderte Phytin- bzw. Nukleinsäure ist, nicht aber irgendwelche an- 
deren, erst in der Pflanze synthetisierten Verbindungen. Unter der Voraus- 
setzung, daß diese Annahme richtig ist, bedeutet der höhere Gehalt an 
organischem P in den Wurzeln — höher sowohl im Vergleich mit den 
Pflanzen anderer Phosphorquellen als auch im Vergleich mit dem 
Stengel— eine Stauung der aufgenommenen Phytin- bzw. Nukleinsäure. 


1 Orthophosphat + Inosit. 
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Eine Wanderung des Phosphors in Form der Phytin- bzw. Nukleinsäure 
scheint demnach wenigstens in größerem Umfange und unter den Be- 
dingungen unserer Versuche nicht stattzufinden oder doch mit unserer 
Analysenmethode nicht einwandfrei faßbar zu sein. Mit der Beobach- 
tung der geringen Wanderungsfähigkeit der Phytin- bzw. Nukleinsäure 
steht die Tatsache, daß die Phosphoraufnahme aus Phytinsäure ent- 
haltenden Nährlösungen langsamer erfolgt als bei anderen Estern sowie 
als bei Orthophosphorsäure, in gutem Einklang. 

Bei der Ernährung mit den anderen organischen P-Quellen ist eine 
Anhäufung des organischen Phosphors in den Wurzeln nicht oder nur in 
geringerem Grade (Glycerinphosphorsäure der Versuchsreihe I) zu be- 
merken. Wir sahen in einem früheren Teile dieser Arbeit (S. 204), 
daß bei der Darbietung organischer P-Quellen in einer Anzahl von Fällen 
in der Nährlösung keine Spur von abgespaltener Orthophosphorsäure 
aufgetreten war. In diesen Versuchen muß die Aufnahme des unge- 
spaltenen Phosphorsäureesters zur Deckung des P-Bedarfes der Pflanze 
angenommen werden; trotzdem ist in diesen Fällen, abgesehen von den 
mit Phytin- und Nukleinsäure ernährten Wurzeln, in keinem Falle ein 
besonders hoher Gehalt an organischem P wahrzunehmen. Die Erklärung 
für dieses von Phytin- und Nukleinsäure verschiedene Verhalten ist darin 
zu suchen, daß Phytin gegen Verseifung, auch durch Enzyme, wesent- 
lich widerstandsfähiger ist als die anderen in unseren Versuchen ge- 
prüften organischen P-Verbindungen; Versuche über die Einwirkung 
der Maisphosphatase auf verschiedene Phosphorsäureester bestätigen 
diese Annahme (S. 220). Offenbar werden mit Ausnahme der Phytin- 
und Nukleinsäure und allenfalls der Glycerinphosphorsäure die von uns 
geprüften Ester nach ihrer Aufnahme sehr rasch gespalten; die abge- 
spaltene Phosphorsäure wandert dann in die Blätter. Die aufgenom- 
mene Phytin- und Nukleinsäure dagegen wird nur langsam aufgespalten : 
ungespalten scheinen sie wohl wegen der Größe ihrer Moleküle nicht 
besonders zur Wanderung geeignet zu sein; infolgedessen sind in Blät- 
tern und Stengeln nur verhältnismäßig geringe Mengen an Phosphor 
vorhanden. Daß Orthophosphat leichter in die Zelle eindringt als die 
Ester und somit besser zur Wanderung geeignet ist, ist anzunehmen, 
denn außer der Molekülgröße ist auch der Dissoziationsgrad von Ein- 
fluß auf die Permeabilität (RUHLAND u. HOFFMANN; SCHÖNFELDER), und 
die Ester der Phosphorsäure sind stärker dissoziiert als die Phosphor- 
säure (MEYERHOF und SURANY1). 


à) Die Fraktion des unlöslichen Phosphors. 
Der Gehalt an unlöslichem P bezogen auf die ganze Pflanze ist im 
allgemeinen bei den mit den verschiedenen P-Quellen gefütterten Pflan- 
zen innerhalb gewisser Grenzen gleich, wenn auch Unterschiede vor- 
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handen sind. Dagegen verursacht die Fiitterung mit Phytin- oder 
Nukleinsäure oft, doch nicht immer eine Erhéhung des Gehaltes an un- 
löslichem P in den Wurzeln im Vergleich zu anderen P-Quellen; in Blät- 
tern und Stengeln ist jedoch ein Unterschied gegenüber den anderen 
Phosphorquellen nicht mehr vorhanden. Im übrigen zeigt diese Fraktion 
oft ziemlich bedeutende Unterschiede zwischen den mit der gleichen 
P-Quelle gefütterten, aber verschiedenen Reihen angehörenden Pflanzen 
(Tabelle 17). 

















Tabelle 17. 
In 1 Frischsubstanz der Wurzeln sind an unlöslichem P enthalten bei der Ernährung mit 
Ortho- | Hexosedi-| Hexose- |Saccharose-| Glycerin- 
Versuchsreihe phosphor-| phosphor-| monophos- | phosphor- | phosphor- mn — Ohne P 
säure säure phorsäure säure säure 
Non Le 0,07 0,14 — ~- 0,02 0,91 |0,39 0,08 
erect: 0,238 0,136 0,132 0,113 0,137 0,396 | 0,253 | 0,092 
0,082! | 
0,123? 
Es SS 4 0,087 0,094 = — — 10,155 | 0,042 
0,191: | 
0,130 
IV */, P-Gabet| 0,073 | — _ _ = — [9109 } 0 i469 
1/, P-Gabet| 0,037 | — _ _ _ — lou 


























Das Übergewicht der Wurzeln der Phytinpflanzen ist nur in der 
Reihe I, zum Teil auch in der Reihe II, einigermaßen erheblich; in den 
Serien III und IV ist es unerheblich, oder es sind die Wurzeln der 
Orthophosphorsäurepflanzen sogar überlegen. Bei den Nukleinsäure- 
pflanzen (I und II) ist das Übergewicht beträchtlicher, vor allem in 
Reihe I. Ob diese höheren Werte tatsächlich eine Erhöhung des Eiweiß- 
oder Phosphatidphosphors darstellt, sei offen gelassen; es wäre an sich 
denkbar, daß die Stauung des organischen, löslichen Phosphors in den 
Wurzeln dieser Pflanzen zu einer erhöhten Eiweiß- oder Phosphatid- 
bildung führt. Vielleicht auch handelt es sich hierbei nur um direkte 
Verbindungen, wie sie sowohl Nukleinsäure (KESTNER, S. 318) als auch 
Phytin (LINDENBAUM) mit Eiweißkörpern bilden. 


b) Die Phosphorfraktionen in den auf infizierter Nährlösung gezogenen 
Pflanzen. 
Es sei noch kurz auf die P-Fraktionen in den auf infizierter Nähr- 
lösung gewachsenen Pflanzen eingegangen. Wir sahen (S. 208), daß in 
infizierter Nährlösung aufgespaltene Orthophosphorsäure in meist 


größerer Menge auftritt. Diesem Umstand entspricht im allgemeinen 


1 Orthophosphorsäure + 1/, Glukose. 3 Orthophosphorsäure + Fruktose. 
2 5 ” + 1 ” 4 „ + Inosit. 
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der Gehalt der Pflanze an den verschiedenen Phosphorfraktionen. Es 
sei hierfür ein Beispiel herausgegriffen (Tabelle 18): 


























Tabelle 18. 
1 g Frischsubstanz enthält: 
Löslicher 
Versuchsreihe III nn 4 rn À Unlöslicher P Gesamt-P 
mg mg mg mg 
BL 0,142 0,034 0,132 0,308 
Phytinsäure steril :St. 0,034 0,039 0,094 0,167 
Wu. 0,048 0,147 0,155 0,350 
Gesamte Pflanze 0,084 0,062 0,125 0,271 
| BL 2,234 0,102 0,156 2,492 
Phytinsäure infiz. (St. 0,717 0,114 0,109 0,940 
lwu. 0.371 0,061 0,091 0,523 
Gesamte Pflanze 1,273 0,096 0,124 1,493 
k 1,712 0,000 0,105 1,817 
ERBE + Ist. 0,730 0,013 0,096 0,839 
Wu. 0,405 0,000 0,130 0,535 
Gesamte Pflanze 1,138 0,003 0,109 1,250 











Die infizierten Phytinpflanzen der Versuchsreihe III ähneln in ihrer 
Zusammensetzung stark den Orthophosphatpflanzen. Diese Tatsache ist 
nicht weiter verwunderlich, wenn man 
bedenkt, daß in der Nährlösung im 
infizierten Versuch die gesamte Phy- 
tinsäure hydrolysiert war (Tabelle 8). 
Im Gegensatz hierzu ähneln die Pflan- 
zen des infizierten Phytinversuchs der 
Reihe II hinsichtlich ihrer Zusammen- 
setzung sehr denen des sterilen Ver- 
suches (vgl. Abb. 7 und 8); in diesem 
Falle war nämlich nur 1% des in der 


Blatter 


— mgP 





Nährlösung vorhandenen Phosphors an err 
Abb. 8. Gehalt an Gesamt-P, bezogen auf 
als Orthophosphat-P vorhanden. Frischgewicht, in 1 g Wurzeln, Stengeln und 


Bei Berücksichtigung der in der Allem Ill nee Planen Ba de 
Nährlösung vorliegenden Verhältnisse reihe III Orthophosphorsäure + Inosit) und 
ist es auch verständlich, daß infiziert Re 
gezogene Hexosediphosphorsäurepflanzen mit steril gezogenen weitgehend 
übereinstimmen, da ja in beiden Fällen (d. h. steril und infiziert) freies 
Orthophosphat in reichlichen Mengen in der Nährlösung auftrat; gleich- 
zeitig sei auch an die leichte Aufspaltbarkeit der Hexosediphosphorsäure 
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durch Phosphatase erinnert, die eine rasche enzymatische Hydrolyse 
auch in der Pflanze zur Folge hat (vgl. nächstes Kapitel). In den Ortho- 
phosphorsäureversuchen bestehen im allgemeinen zwischen infiziert und 
steril keine grundsätzlichen Unterschiede im Gehalt der P-Fraktionen in 
der Pflanze. Auf eine ausführliche Wiedergabe der erhaltenen analyti- 
schen Werte kann deshalb verzichtet werden. 





4. Phosphataseversuche. 

Die Unterschiede in der chemischen Zusammensetzung zwischen 
den Pflanzen der Phytingruppe und der anderen P-Quellen, beson- 
ders der Orthogruppe, waren erklärt worden durch die festere Bin- 
dung der Phosphorsäure mit ihren Paarlingen in der Phytin- und 
Nukleinsäure, die deren Hydrolyse erschwert sowie durch die geringe 
Wanderungsfähigkeit der Ester. Es erschien in diesem Zusammenhang 
wünschenswert, die Resistenz dieser Verbindungen gegenüber der Phos- 
phatase der Maispflanze zu prüfen. Hierbei wurde in folgender Weise 
verfahren. 

In der Regel wurden 2 g Pflanzensubstanz fein zerrieben und mit 50 cem 
Zitratpuffer (nach SOERENSEN, pu 6,34, CLARK, S. 211), in den ersten Ver- 
suchen nur mit Wasser aufgeschwemmt, worauf die Phosphorverbindung 
in bekannter Menge zugegeben wurde (Ansatz I); im Kontrollversuch 
(Ansatz II) wurde die Phosphorverbindung weggelassen. Hierzu wurden 
5 com Toluol gegeben. Dann wurde am selben Tage sowie mit bestimm- 
ten Zeitabständen nach der früher beschriebenen Methode das Ortho- 
phosphat bestimmt. Der für II erhaltene Wert ergibt die an präfor- 
miertem Orthophosphat vorhandene Menge plus der durch Autolyse 
während der Versuchsdauer freigewordenen Menge. Ferner wurde gleich- 
zeitig die Aufspaltung der betreffenden Phosphorverbindung in Puffer 
bzw. Wasser ohne Pflanzensubstanz unter sonst gleichen Bedingungen 
(Ansatz III) verfolgt. Die Differenz 1—II—III ergibt die durch die 
Phosphatase in Freiheit gesetzte Menge Orthophosphat. In einem Teil 
der Versuche wurden außerdem vor der Zugabe der P-Verbindung die 
vorhandenen Enzyme durch Einhängen in ein Dampfbad (10 Minuten) 
abgetötet. Die Versuche wurden bei 30° im Brutschrank gehalten. 

Es ist noch unbekannt, inwieweit die hydrolysierende Wirkung auf 
verschiedene Phosphorsäureester ebensovielen verschiedenen Enzymen 
zuzusprechen ist, oder ob nur eine Phosphatase oder doch nur wenige 
Phosphatasen existieren (WETZEL 1931). Auch die Angaben über das 
px-Optimum gehen weit auseinander; Lüers und Mitarbeiter fanden 
für die Phytase, Glycerophosphatase und Nukleotidase des Malzes p,-Op- 
tima zwischen 5,2 und 5,6; etwas oberhalb 6, also ungefähr bei der von 
uns gewählten Wasserstoffionenkonzentration, zeigte sich noch eine 
kräftige Wirkung. 
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Die nachstehenden Kurven zeigen die Wirkung von Maiswurzelbrei 
auf Phytinsäure, Hexosediphosphorsäure und Pyrophosphorsiure?; die 
für Phytinsäure erhaltenen Werte, die sich nur wenig über die Abazisse 
erheben, seien außerdem im einzelnen wiedergegeben. 
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Abb. 9. Aufspaltung von pyrophosphorsaurem Natrium, phytinsaurem Natrium und hexosediphos- 
phorsaurem Calcium (1%ige Lésungen) durch die Wurzeln steril herangezogener Orthophosphat- 
pflanzen, berechnet auf 1 g Frischgewicht. 


Tabelle 19. Aufspaltung von Phytinnatrium durch 1g Maiswurzeln 
(Frischsubstanz; Orthophosphatpflanzen). 














Abgespaltener Orthophosphat-Phosphor in 
Versuchs- Kontrolle wäßrige Lösung . . 
=. d ansatz (mit Phy- (ohne ohne er rs wd oo 
tinnatrium Phytinnatrium) Pfl.-Subst. tinneteium (d1-IT-IIT) 
I u III 
mg Pa mg Pu mg mg mg 
0 0,71 7,1 0,70 6,2 0,00 0,40 — 
1 0,78 0,70 0,00 0,47 0,08 
8 0,89 0,64 0,00 0,44 0,25 
ll 1,03 0,64 0,00 0,47 0,39 

















In folgendem Kurvenbild (Abb. 10) wird die Aufspaltung von Nu- 
kleinsäure mit der der Glyzerinphosphorsäure, der Hexosediphosphor- 
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Abb.10. Aufspaltung von metaphosphorsaurem Natrium, nukleinsaurem Natrium, glyzerinphosphor- 
saurem Natrium und h diphosph Calcium durch Maisblätter, berechnet auf 1 g Frisch- 
gewicht. 


säure und des metaphosphorsauren Natriums (lôsliche Modifikation) ver- 


glichen. 

Die Versuchspflanzen wurden bei den Versuchen mit Glycerinphosphorsäure, 
Hexosediphosphorséure und Nukleinsäure in Nährlösung (P-Quelle Hexosedi- 
phosphorsäure), mit Natriummetaphosphat in Erde herangezogen. Substrat 


1 Die Ergebnisse mit Pyro- und Metaphosphorsäure, die zur nächsten Abhand- 
lung in Beziehung stehen, seien der Einheitlichkeit halber schon hier mitgeteilt. 
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der Fermentwirkung: Zitratpuffer mit 1% Lésung von hexosediphosphorsaurem 
Calcium, glyzerinphosphorsaurem Natrium, nukleinsaurem Natrium bzw. 0,45% 
Natriummetaphosphat. 

Nach den Ergebnissen dieser Versuche nimmt die Resistenz gegen 
Maisphosphatase in folgender Reihenfolge ab: Phytinsäure, Nuklein- 
säure, Glyzerinphosphorsäure, Pyro- und Metaphosphorsäure. Die ver- 
schiedene Resistenz dieser Phosphorquellen erklärt die früher mitge- 
teilten analytischen Befunde in den Wurzeln bei der Ernährung mit 
diesen P-Quellen. Danach konnte bei der Verabfolgung von Phytin, 
Nukleinsäure und teilweise auch Glyzerinphosphorsäure eine Steigerung 
des Gehaltes der Wurzel an organischem Phosphor nachgewiesen werden, 
die zweifellos durch die langsame Zersetzung des aufgenommenen Esters 
verursacht wird. Bei der Ernährung mit Hexosediphosphorsäure wurde 
eine Steigerung der Fraktion des löslichen Nicht-Orthophosphatphos- 
phors nicht festgestellt! — Das Vorhandensein von Pyro- und Meta- 
phosphat konnte mittels einer besonders hierzu ausgebildeten Methode 
bei der Ernährung mit diesen P-Quellen in den Wurzeln nachgewiesen 
werden; in den Stengeln und Blättern wurde dagegen kein Pyro- oder 
Metaphosphat festgestellt, was gleichfalls in deren geringer Stabilität 
gegenüber Phosphatase seine Erklärung findet (vgl. nächste Mitteilung). 

In einigen weiteren Versuchen wurde der Phosphatasegehalt der ver- 
schiedenen Pflanzenteile (Wurzeln, Stengel, Blätter) geprüft. Im all- 
gemeinen bestehen bei Beziehung auf das Frischgewicht keine erheblichen 
Unterschiede zwischen Wurzeln, Stengeln und Blättern hinsichtlich der 
aufspaltenden Wirkung ; Abweichungen von dieser Regel kommen jedoch 
vor, am häufigsten, indem die Wurzeln einen nur wenig, selten einen er- 
heblich höheren Wert zeigen. Zum Beleg mögen folgende Angaben 
dienen: 

P-Quelle bei der Anzucht der Pflanzen: Hexosediphosphorsäure. Substrat der 


Phosphatasewirkung: 1% glyzeıinphosphorsaures Natrium in Zitratpuffer gelöst. 
Versuchsdauer bei Nr. 1371 und 1373 6 Tage, bei Nr. 1372 und 1347 8 Tage. 


Abgespaltene P-Mengenach6bzw.8TageninMilligramm: 




















Versuchspflanze Nr. 1371 mg P 1372 mg P 1373 mg P 1347 mg P 
Wurzeln. ...... 12,3 12,7 11,3 8,6 
ME os woes Dr 11,1 12,1 10,2 7,9 
BE Sis Pheecd 8,4 12,2 9,5 10,3 





Wesentliche Unterschiede ergaben sich auch nicht bei der Verab- 
folgung anderer P-Quellen bei der Anzucht der Pflanzen. 
P-Quelle: Orthophosphorsäure. Sonst wie oben. 


Versuchsdauer 10 Tage. 
a a. ee 11,9 mg P 9,3 mg P 
Tce DE N a DED is » 10,2 ,, , 


EIER 1, En, » — 





comer teas 
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P-Quelle: Ohne P. Sonst wie oben. 


Versuchsdauer 9 Tage. 
es ee Dalkey Ty 15,9 mg P 
ah. 4:6: Aula res bare 11,6 „ » 
à ei ne Fe t 1A. » 


Bei der Beziehung auf das Trockengewicht muß sich allerdings eine 
erhebliche Verschiebung dieser Verhältnisse ergeben, denn das Trocken- 
gewicht der Wurzeln betrug etwa 5%, der Stengel meist etwa 6—8%, der 
Blätter 10—15% ; infolgedessen ergibt sich in den Wurzeln ein erheblicher 
Mehrgehalt an Phosphatase gegenüber den Blättern und fast stets auch 
den Stengeln. Die Beziehung auf das Trockengewicht kommt jedoch in 
unserem Falle wegen des höheren Gehaltes der oberirdischen Organe an 
mechanischen Elementen und an Reservestoffen nicht in Frage; es ist 
deshalb zweckmäßiger, auf das Frischgewicht zu beziehen. 


mg abgespaltener 
Orthophosphat-P 





—> 


Wurzeln Stengel Blätter 

Abb. 11. Aufspaltung von Pyrophosphat durch 1 g Wurzeln, Stengel und Blätter steril 

aufgezogener Orthophosphat- und Ohne-P-Pflanzen. 

Beziehungen zwischen der dargebotenen P-Quelle und dem Phos- 
phatasegehalt, etwa derart, daß die Pflanze bei der Darbietung der 
Phosphorsäureester und vor allem der schwer aufspaltbaren durch Pro- 
duktion größerer Phosphatasemengen regulatorisch eingreift, läßt sich 
aus unseren Versuchen nicht eindeutig erkennen. Nach einigen Ver- 
suchen scheint es allerdings, als wäre der Phosphatasegehalt der Wurzeln, 
jedoch nicht oder kaum der Stengel und Blätter, bei phosphorfrei ge- 
haltenen Pflanzen höher als der mit Orthophosphat oder anderen P- 
Quellen ernährten; allzugroße Bedeutung soll diesen Ergebnissen nicht 
zugesprochen werden, da die Anzahl der Versuche mit phosphorfrei ge- 
haltenen Pflanzen zu gering ist. 


Aus Glyzerinphosphorsäure (in Zitratpuffer gelöst) spaltete 
lg Wurzelsubstanz abMilligramm Orthophosphat-P: 














Dauer des Phosphatase- mg abgespaltener 

versuchs in Tagen Orthophosphat-P 
Ohne-P-Pflanzen ...... 9 15,9 
Phytinpflanzen . . . . . . . 8 12,6 
Glyzerinphosphatpflanzen . . 10 11,3 
Orthophosphatpflanzen . . . 10 11,9 
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Zusammenfassend sei wiederholt, daß die Widerstandsfähigkeit der 
untersuchten Phosphorverbindungen gegenüber der Maisphosphatase 
in folgender Weise ansteigt: Pyro- und Metaphosphorsäure, Hexose- 
diphosphorsäure, Glyzerinphosphorsäure, Nukleinsäure, Phytinsäure. 

Erhebliche Unterschiede im Gehalt von Wurzeln, Stengeln und Blät- 
tern an Phosphatase (bezogen auf Frischgewicht) bestehen nicht; eben- 
sowenig bestehen offenbar erhebliche Unterschiede im Gehalt der mit 
verschiedenen P-Quellen ernährten Pflanzen. 


C. Schlußbemerkungen. 


Wir haben gesehen, daß die von uns auf ihre Verwendbarkeit 
geprüften Phosphorsäureester (Glyzerinphosphorsäure, Hexosemono- 
phosphorsäure, Hexosediphosphorsäure, Saccharosephosphorsäure, Phy- 
tinsäure und Nukleinsäure) für Mais unter sterilen Bedingungen vorzüg- 
liche Phosphorquellen darstellen. Dabei erwiesen sich in einem großen 
Teil der Versuche diese Ester als der Phosphorsäure erheblich überlegen. 
Bei der Frage nach den Ursachen hierfür schied die Annahme einer bes- 
seren Ernährung durch die mit der Phosphorsäure gepaarten Kohlen- 
stoffverbindungen aus, da der Zusatz dieser Verbindungen zu der Ortho- 
phosphat enthaltenden Nährlösung in entsprechender Menge keine 
Steigerung der Erntesubstanz mit sich brachte. 

Man könnte ferner zur Erklärung dieser Tatsache daran denken, daß 
der bereits organisch gebundene P im Stoffwechsel der Pflanze besser 
verwertet wurde als Orthophosphorsäure. Davon ausgehend, daß in der 
Pflanze ohnehin Phosphorsäure in organische Verbindungen eingebaut 
wird, wäre vielleicht mit der Darbietung der Ester der Pflanze eine 
Arbeit bereits erspart worden. Von solchen phosphorhaltigen in der 
Pflanze vorkommenden Körpern sind Phosphorproteide, Phosphatide 
und phosphorylierte Kohlenhydrate zu nennen; dabei sei in der letzten 
Gruppe auch Nukleinsäure eingeschlossen, die in salzartiger Bindung 
mit Eiweißkörpern Nukleoproteide liefert (KESTNER, S. 335). Über die 
Art und Weise, in der die Phosphorsäure in den Phosphorproteiden ge- 
bunden ist, ist verhältnismäßig wenig bekannt (KESTNER, S. 301). Da- 
gegen ist die Glyzerinphosphorsäure als wichtiger Baustein der Phos- 
phatide festgestellt; sie könnte daher direkt Verwendung finden. Auch 
betreffs der Nukleinsäure wäre es denkbar, daß sie unmittelbar Ver- 
wendung findet. Voraussetzung hierfür wäre natürlich die vollständige 
chemische Übereinstimmung des verfütterten Präparates mit der 
natürlich in unserer Versuchspflanze vorkommenden Nuklein- bzw. 
Glyzerinphosphorsäure. Ob die anderen Ester, speziell die von uns ge- 
prüften, inder Pflanze unmittelbar synthetisch verwertet werden können, 
wissen wir nicht. Bedenkt man noch, daß auch die als körperfremd an- 
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zusehende Saccharosephosphorsäure gleichfalls bessere Erträge zeigte 
als die Orthophosphorsäure, und bedenkt man weiterhin, daß durch die 
Anwesenheit von mehr oder weniger großen Mengen Phosphorsäure in 
der Pflanze eine Aufspaltung der Ester bewiesen wird, so ist es wenig 
wahrscheinlich, daß in den Versuchsreihen I—III alle die geprüften 
Ester deshalb bessere Erträge gezeigt hätten, weil sie unmittelbar als 
synthetische Zwischenprodukte beim Stoffaufbau der Pflanze oder bei 
anderen Funktionen Verwendung finden?. 

In diesem Zusammenhange war schon früher der Zusammensetzung 
der Nährlösung, insbesondere der Wasserstoffionenkonzentration, ge- 
dacht worden. Die gegenseitige Beeinflussung verschiedener Ionen in 
ihrer Wirkung auf die lebende Zelle ist seit langem bekannt; dieser 
Ionenantagonismus übt natürlich auch in der Nährlösung seine Wirkung 
auf die Pflanzen aus. 

Von den das Pflanzenwachstum beeinflussenden Ionen spielt das 
Wasserstoffion eine hervorragende Rolle. Was den Stickstoff anbetrifft, 
so sind die Beziehungen zwischen der Wasserstoffionenkonzentration 
und seiner Aufnahme und Wirkung in den verschiedenen Formen, d. h. 
als Nitrat oder als Ammoniak, in letzter Zeit mehrfach untersucht wor- 
den. Mevıus und Mevıvs u. ENGEL finden bei neutraler und alkalischer 
Reaktion Ammon-N giftiger als Nitrat-N und machen dafür die NH;- 
Tension der Ammonsalze verantwortlich ; PIRSCHLE zeigt mittels Kultur 
in fließender Nährlösung, daß Nitrat auch in saurem Gebiet einen größeren 
Wirkungskreis als Ammonsalz hat; DIKUSSAR weist, gleichfalls in fließen- 
den Kulturen, auf den großen Einfluß der Kationen (Ca, Mg, K) hin, 
welche die Wirkung von Nitrat und Ammonsalz in Abhängigkeit von px 
wesentlich verschieben können. 

Unsere Ergebnisse lassen es möglich erscheinen, daß ähnliche Ver- 
hältnisse auch beim Vergleich der Orthophosphorsäure mit Ortho- 
phosphorsäureestern vorliegen; denn es zeigte sich in unseren Versuchen 
wiederholt, daß bei annähernd gleicher Wasserstoffionenkonzentration 
in saurem Gebiete der auf Estern erzielte Ertrag höher war als auf 
Orthophosphat. Dazu ist allerdings zu bemerken, daß die Nährlösung 
nicht gewechselt wurde und sich somit infolge der Salzaufnahme durch 
die Pflanze änderte; die Bestimmung des px erfolgte meist nur am Anfang 
und am Schluß des Versuches. In einem Punkte sind übrigens die Ver- 
hältnisse in unserem Falle anders als beim Stickstoff, insofern nämlich 
der Stickstoff das eine Mal als Kation, das andere Mal als Anion verab- 
folgt wird. Daß zur einwandfreien Klärung unserer Frage sterile Ver- 





1 Es sei allerdings hier daran erinnert, daß in mehreren Fällen bereits in der 
Nährlösung eine Aufspaltung der Ester beobachtet wurde. Aber auch in den 
Fällen, wo das nicht der Fall war, waren mehr oder weniger große Mengen Ortho- 
phosphorsäure in der Pflanze vorhanden. 


Planta Bd. 19. 15a 
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suche mit fließender oder doch genügend oft gewechselter Nährlösung 
erforderlich wären, wurde bereits erwähnt. 

Bei Verwendung von Nährlösung von ungefähr neutraler Reaktion, 
die mit Leitungswasser angesetzt worden war, zeigte sich in unseren Ver- 
suchen keine ausgesprochene Überlegenheit der Ester über die Ortho- 
phosphorsäure (Versuchsreihe IV und V.) Dieser Umstand ist wichtig; 
denn es geht daraus hervor, daß die Phosphorsäureester nicht grund- 
sätzlich überlegen sind, sondern daß die Ursache in der Nährlösung zu 
suchen sein dürfte, die offenbar bei der Darbietung der Ester bei deren 
anderen physikalisch-chemischen Eigenschaften (MEYERHOF u. SURANYI) 
besser ausbalanziert ist, als bei der Darbietung von Orthophosphorsäure. 

Wenn die Phosphorsäureester unter bestimmten Bedingungen in un- 
seren Versuchen in Nährlösung besser wirkten als Orthophosphorsaure, 
so könnte — und damit sind wir zu der Annahme von NEUBAUER zu- 
rückgekehrt (S. 183) — unter Umständen ein ähnlicher Erfolg auch im 
Erdboden erwartet werden und dementsprechend eine künstliche 
Düngung mit Phosphorsäureestern denkbar sein. Das ist jedoch aus 
dem Grunde nicht besonders wahrscheinlich, weil hier durch die lebhafte 
bakterielle Tätigkeit eine rasche Aufspaltung des als Dünger in den 
Boden gebrachten Phosphorsäureesters zu erwarten ist; immerhin ist zu 
berücksichtigen, daß der Keimgehalt der Böden sehr verschieden ist, und 
daß saure Böden — es sei daran erinnert, daß in unseren Versuchen die 
Phosphorsäureester bei verhältnismäßig niedrigem px noch günstige 
Ernten an Trockensubstanz gaben — bakterienarm sind, wenn auch die 
Bedeutung der Keimzahl der Erde für die im Boden verlaufenden mikro- 
biochemischen Vorgänge nicht überschätzt werden darf (Lörnıs, S.510). 

Versuche über die Aufspaltungsgeschwindigkeit im Boden haben wir 
nicht unternommen; auf Grund der Befunde in infizierter Nährlösung 
ist jedoch eine rasche Hydrolyse der Ester zu erwarten. Andererseits 
liegen auch Angaben vor über hohen Gehalt des Bodens an löslichem 
organischem Phosphor (PARKER); offenbar sind die Verhältnisse von 
Fall zu Fall verschieden und weitgehend vor der Mikroflora des Bodens 
abhängig. 

Übrigens brachten in Gefäßversuchen von H. WAGNER: in Sand bei 
Senf phytinsaures und glyzerinphosphorsaures Natrium denselben Er- 
trag an Trockensubstanz wie CaH PO, und Na,H PO,, während nuklein- 
saures Natrium erheblich zurückblieb. In Oppauer Versuchserde da- 
gegen waren die organischen Verbindungen dem sekundären Natrium- 
phosphat ungefähr gleichwertig, während sie hinter Dicalciumphosphat 
etwas zurückblieben. Die Mindererträge auf Nukleinsäure in Sand sind 
vermutlich darauf zurückzuführen, daß der Stickstoffgehalt der Nuklein- 
säure bei der Berechnung der Stickstoffgabe berücksichtigt wurde. Da 


1 Über diese Versuche wird von H. WAGNER noch berichtet werden. 
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der Stickstoff der Nukleinsäure in schwer assimilierbarer Form, als 
Purin-N, vorliegt, bestand auf Sand Stickstoffmangel. 

Der Gehalt an Gesamtphosphor und an den einzelnen P-Fraktionen 
war in unseren Versuchen in Abhangigkeit von den verschiedenen P- 
Quellen sehr unterschiedlich. Der Ernteertrag steht mit dem Phosphor- 
gehalt nicht in proportionalen Beziehungen. Trotz niedrigen P-Gehaltes, 
der sich zum Teil nicht sehr von dem phosphorfrei gezogener Pflanzen 
unterschied, lieferten in einem großen Teil der Versuche (Serie I—III) 
Phytinsäure- und Nukleinsäurepflanzen hohe Erträge an Pflanzensub- 
stanz, Orthophosphorsäure andererseits bei hohem P-Gehalt niedrige 
Erträge; mit der gleichen, als Ester aufgenommenen P-Menge hat die 
Pflanze wesentlich mehr Trockensubstanz erzeugt als bei der Darbietung 
von Orthophosphorsäure. Daß der höhere Ertrag auf Estern nicht ohne 
weiteres auf eine direkte Verwertung der veresterten Phosphorsäure 
schließen läßt, wurde bereits auseinandergesetzt. 

Eine tatsächliche Aufnahme der Ester ist auf Grund der Analysener- 
gebnisse nur bei Phytin- und Nukleinsäure erwiesen oder doch sehr wahr- 
scheinlich. Hier zeigte sich in den Wurzeln in fast allen Versuchen ein 
mehr oder weniger höherer Gehalt an organischem löslichem Phosphor 
bzw. (bei Nukleinsäure) an unlöslichem Phosphor, als auf den anderen 
P-Quellen ; ferner war der Gehalt an Gesamt-P sehr niedrig. Diese Tat- 
sachen deuten darauf hin, daß diese beiden Phosphorverbindungen. 
zum mindestens unter unseren Versuchsbedingungen, schwer in die Zelle 
eindringen und als Wanderungsform wenig geeignet sind. Bei der 
Nukleinsäure ist hierbei noch ihre Fällbarkeit durch Eiweißstoffe bei 
saurer Reaktion zu erwähnen (KESTNER, S. 335), der wohl auch der 
höhere Gehalt an unlöslichem Phosphor in den Wurzeln der mit Nuklein- 
säure ernährten Pflanzen zuzuschreiben ist. Die geringe Bedeutung 
dieser beiden P-Verbindungen als Wanderungsform geht auch bei ihrer 
Verfütterung aus dem für die Stengel und Blätter erhaltenen Gehalt 
für organischen löslichen Phosphor hervor, der sich meist nicht wesent- 
lich von dem der mit den anderen P-Quellen ernährten Pflanzen unter- 
scheidet. Denn wenn die Phytinsäure leicht wanderte, so wäre bei ihrer 
höheren Widerstandskraft gegen Fermente ein höherer Gehalt an or- 
ganischem löslichem P in Blättern und Stengeln zu erwarten. Das ist 
jedoch nicht nachweisbar der Fall. ‘ 

Bei den übrigen Estern läBt die Analyse ihre Aufnahme als solche 
nur in einem Falle erkennen, nämlich bei Glyzerinphosphorsäure in 
Serie I. In den übrigen Versuchen findet sich kein höherer oder doch 
kein wesentlich höherer Gehalt der Wurzeln an organischem löslichem P. 
Die Ursache hierfür ist in der leichten enzymatischen Aufspaltbarkeit 
der übrigen Verbindungen (Hexosemono- und Hexosediphosphorsäure) 
zu suchen; sahen wir doch, daß Phytinsäure und Nukleinsäure gegen- 
15* 
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über der Phosphatase der Maispflanze am resistentesten waren. Wir 
können also annehmen, daß die leicht spaltbaren Ester bald nach ihrer 
Aufnahme in der Pflanze hydrolysiert werden, so daß eine Zunahme 
des löslichen Nicht-Orthophosphatphosphors analytisch nicht erkenn- 
bar ist. Daß sie überhaupt nicht aufgenommen werden, sondern nur das 
aus ihnen bereits in der Nährlösung abgespaltene Orthophosphat — 
in einigen Fällen war schon in der Nährlösung ein Teil der Ester hydro- 
lysiert worden — ist nicht wahrscheinlich, da doch offenbar Phytin- und 
Nukleinsäure trotz ihrer großen Moleküle aufgenommen werden. 

Es kam in unseren Versuchen auch vor, daß organisch gebundener 
löslicher Phosphor überhaupt nicht oder richtiger gesagt in Mengen, wie 
sie mit unserer Methode nicht einwandfrei faßbar sind, vorhanden ist, 
ein Fall, der bei Wurzeln, Stengel oder Blättern beobachtet werden 
konnte und zwar sowohl bei phosphorfrei gehaltenen Pflanzen als auch 
bei Phosphorzufuhr. Allerdings ist zu berücksichtigen, daß die Fraktion 
des löslichen organischen Phosphors aus der Differenz zweier Analysen 
errechnet wurde und dadurch mit einem größeren Fehler behaftet ist als 
die anderen Werte. Deshalb sei im Hinblick auf den auch an sich nie- 
drigen — mit Ausnahme der Serie I und der Wurzeln bei Phytin- und 
Nukleinsäureernährung — Gehalt an dieser Fraktion hierauf kein 
größeres Gewicht gelegt. 

Zur Frage, ob zwischen der Atmung sowie der Kohlensäureassi- 
milation der Pflanze und organisch gebundenem Phosphor direkte Be- 
ziehungen bestehen, wie sie POSTERNAK (1903, 3) sowie BARRENSCHEEN 
u. ALBERS und BARRENSCHEEN u. Pany aussprechen, läßt sich aus un- 
seren Versuchen nichts entnehmen; POSTERNAK hielt Phytinsäure für 
ein Reaktionsprodukt zwischen der Phosphorsäure und dem bei der 
Kohlensäureassimilation gebildetem Formaldehyd, eine Hypothese, 
die auch KosTYTscHEw in seiner Pflanzenphysiologie (S. 270) erwähnt, 
und BARRENSCHEEN und Mitarbeiter fanden eine Zunahme von lös- 
lichem organischem Phosphor in assimilierender Hlodea. Allerdings 
konnte FRITSCH aus grünen assimilierenden Organen kein Phytin ge- 
winnen. Was die Atmung anbetrifft, so steigern diese Hexosemono- 
phosphorsäuren (GENEVOIS), nicht aber Hexosediphosphorsäure (Ko- 
STYTSCHEW 1924, S. 122). Daß Beziehungen bestehen zwischen den Phos- 
phorsäureestern, die ja bei der Gärung eine wichtige Rolle spielen, und 
der Atmung, ist bei den Zusammenhängen zwischen Gärung und At- 
mung von vornherein zu erwarten. 

Von Interesse ist der Umstand, daß stets, auch in den phosphorfrei 
gezogenen Pflanzen, Orthophosphat in allen Teilen vorhanden ist, eine 
Feststellung, die zahlreiche Autoren wie SCHIMPER, Iwanow (1901), 
ZALESKI, KLEIN und andere gemacht haben, zum Teil auch an hungern- 
den Pflanzen. Diese Tatsache deutet darauf hin, daß die Bedeutung der 
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Phosphorsäure in der Pflanze sich nicht darin erschöpft, das Material 
für den Aufbau organischer Verbindungen zu liefern, eine Ansicht, die 
hinsichtlich des Stoffwechsels von Aspergillus niger auch VoRBRODT 
ausspricht; als Wanderungsform des Phosphors und als Reservestoff 
kommt der Phosphorsäure in der höheren Pflanze sicher große Be- 
deutung zu. Auch bei der Pufferung des Zellsaftes spielen Phosphate 
eine mehr oder weniger bedeutende Rolle, worauf MARTIN, TIDMORE und 
vor längerer Zeit schon WROBLEWSKI hingewiesen haben. 

Diese Angaben mögen genügen, um zu zeigen, daß dem Phosphor 
im Stoffwechsel der Pflanze eine große Bedeutung zukommt; sie deuten 
aber auch an, wieviel auf diesem Gebiet der Stoffwechselphysiologie 
noch unerforscht ist. 


D. Zusammenfassung. 


1. Eine Reihe von organischen Phosphorsäureverbindungen, nämlich 
Glyzerinphosphorsäure, Hexosemonophosphorsäure, Hexosediphosphor- 
säure, Saccharosephosphorsäure, Phytinsäure und Nukleinsäure wurden 
in steriler Kultur auf ihre Verwertbarkeit als Phosphorquelle für die 
höhere Pflanze geprüft. Als Versuchspflanze diente Mais. 

2. Die genannten Phosphorsäureester erwiesen sich als vorzügliche 
P-Quellen. In einem großen Teil der Versuche, und zwar bei saurer 
Reaktion der Nährlösung, waren sie im Ertrag an Pflanzensubstanz der 
Orthophosphorsäure überlegen. Diese Überlegenheit beruht nicht oder 
wenigstens nicht hauptsächlich auf einer besseren Ernährung durch den 
Kohlehydratpaarling der Ester, sondern wahrscheinlich darauf, daß die 
verwendeten Nährlösungen durch die Phosphorsäureester besser aus- 
balanziert sind als durch Orthophosphorsäure. 

3. Die von den verschiedenen P-Quellen geernteten Pflanzen wurden 
getrennt nach Wurzeln, Stengeln und Blättern analytisch auf die folgen- 
den Phosphorfraktionen untersucht: Orthophosphat-P, löslichen Nicht- 
Ortho-P (= löslicher organischer P) und unlöslichen P (= Eiweiß-P 
+ Phosphatid-P). 

Es zeigten sich dabei namhafte Unterschiede je nach den dargebote- 
nen Phosphorquellen, und zwar ließen sich hierbei drei Gruppen fest- 
stellen, indem die mit Phytinsäure und mit Nukleinsäure gefütterten 
Pflanzen (,Phytingruppe‘“) den mit Orthophosphorsäure und mit 
Hexosediphosphorsäure ernährten (,,Orthogruppe‘‘) gegenüberstanden, 
während die mit den übrigen Estern ernährten Pflanzen eine mittlere 
Stellung einnahmen. 

Im Prozentgehalt an Gesamt-P zeigten die Pflanzen der Phytin- 
gruppe die niedrigsten, die der Orthogruppe die höchsten Werte. In der 
Verteilung des Gesamtphosphors auf die verschiedenen Pflanzenorgane 
zeigten sich gleichfalls Unterschiede je nach der P-Quelle. Bei der Phytin- 
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gruppe zeigte sich die Tendenz zur Anhäufung des Phosphors in den Wur- 
zeln. Der hier gestaute Phosphor gehört der Fraktion des organischen 
löslichen Phosphors, zum Teil auch dem unlöslichen Phosphor an. 

Trotz des geringen P-Gehaltes der Pflanzensubstanz blieb der Ertrag 
auf Phytin- und Nukleinsäure nicht gegen die anderen Ester zurück; 
die Pflanze hat also hier mit der gleichen aufgenommenen Phosphor- 
menge eine größere Menge Pflanzensubstanz erzeugt. 

4. Am größten war der Anteil des Orthophosphatphosphors am ge- 
samten in der Pflanze vorhandenen Phosphor bei der Orthogruppe, 
aber auch die P-frei gehaltenen und die mit Estern gefütterten Pflanzen 
enthielten einen Teil des Phosphors als Orthophosphat-P; es muß hier 
demnach eine Hydrolyse der Ester stattgefunden haben. 

5. Bei einigen der Ester konnte eine Aufspaltung bereits in der Nähr- 
lösung auch im sterilen Versuch ermittelt werden, bei anderen z. B. 
Phytinsäure war die Nährlösung stets frei von Orthophosphat. Ob die 
beobachtete Hydrolyse in der Nährlösung durch ausgeschiedene Phos- 
phatase bewerkstelligt wurde, muß offen bleiben; der selbsttätige Zerfall 
der Ester kommt als einzige Ursache nicht in Frage, da im Blindversuch, 
d. h. ohne Pflanze, die Ester in stark verdünnter Lösung (Wasser bzw. 
Nährlösung) sehr beständig waren. Bei den meisten wurde während 
einiger Monate Phosphorsäure entweder überhaupt nicht oder nur in 
Spuren abgespalten, und nur bei Hexosemonophosphorsäure und 
Hexosediphosphorsäure waren im sterilen Versuch bestimmbare Mengen 
vorhanden. Im infizierten Blindversuch trat meist bald nach Versuchs- 
beginn Phosphorsäure auf. 

6. Die Beständigkeit der Ester gegenüber der Phosphatase der Mais- 
pflanze nimmt in folgender Reihenfolge ab: Phytinsäure, Nukleinsäure, 
Glyzerinphosphorsäure, Hexosediphosphorsäure. Die Zersetzungsge- 
schwindigkeit der Hexosediphosphorsäure wird noch von der der Pyro- 
und Metaphosphorsäure übertroffen. 
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J. WeiBflog und H. Mengdehl: 








Abb. 12. P-Quelle: Ohne P und H hosphorsäure. 





Abb. 13. P-Quelle: Orthophosphorsäure + Glukose. 
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Abb. 15. P-Quelle: Hexosediphosphorsäure. 









J. WeiBflog und H. Mengdehl: 





Abb. 16. P-Quelle: Orthophosphorsäure + Inosit. 





Abb. 17. P-Quelle: Phytinsäure. 
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(Aus dem Biologischen Laboratorium der I. G. Farbenindustrie Aktiengesellschaft 
Ludwigshafen a. Rhein, Werk Oppau.) 


STUDIEN ZUM PHOSPHORSTOFFW ECHSEL 
IN DER HOHEREN PFLANZE. 


IV. AUFNAHME UND VERWERTBARKEIT ANORGANISCHER 
PHOSPHORVERBINDUNGEN DURCH DIE HOHERE PFLANZE. 


Von 
J. WEISSFLOG und H. MENGDEHL. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 2. November 1932.) 


’ 


A. Einleitung. 

In der Pflanze liegt der Phosphor normalerweise stets in seiner höchst 
oxydierten Form, dem Phosphorpentoxyd, vor. Mit Wasser bildet das 
Phosphorpentoxyd mehrere Hydratationsstufen nach folgenden Glei- 
chungen: 

I. P,0, + H,O = 2 HPO; Metaphosphorsäure. 
II. P,0; + 2H,O = H,P,0, Pyrophosphorsäure. 
III. P,O, + 3H,0 = 2H,PO, Orthophosphorsaure. 

Von diesen Hydratationsstufen kommt für die Physiologie der Pflanze 
in erster Linie der Orthophosphorsäure Bedeutung zu und in dieser Form 
liegt der Phosphor in der Pflanze zum mindesten zum größten Teile 
vor, sei es direkt nachweisbar, sei es in organisch gebundener Form. 
Erst in letzter Zeit ist auch Pyrophosphorsäure in der Pflanze — in 
Hefe, Bakterien, Erbsenkeimlingen — aufgefunden worden (LOHMANN). 
In der Natur steht der Phosphor der Pflanze stets als Orthophosphor- 
säure zur Verfügung. Ernährungsversuche mit anderen anorganischen 
Phosphorquellen wurden mehrfach, so bereits 1861 von VILLE, später 
beispielsweise von KnoP und EGGERTZ u. NILSON, neuerdings von Kripa 
ausgeführt. Die Versuche dieser Autoren haben gezeigt, daß Pyro- und 
Metaphosphat als Phosphorquellen geeignet sind, während Phosphit 
und Hypophosphit, die sich vom Phosphortrioxyd P.O, bzw. Phos- 
phortetroxyd P,O,, also niedrigeren Oxydationsstufen des Phosphors, 
ableiten, für die Ernährung der Pflanze nicht in Frage kommen. 

Die Versuche der genannten Autoren wurden in Boden, Sand oder 
Nährlösung durchgeführt; Mikroorganismen wurden dabei nicht ausge- 
schlossen. Pyro- und Metaphosphorsäure gehen in wässeriger Lösung 
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langsam in Orthophosphat über; diese Reaktion wird durch die Phospha- 
tase von Mikroorganismen beschleunigt (Krrasato, LOHMANN). Es blieb 
deshalb bei den Arbeiten der genannten Autoren offen, in welcher Weise 
die Überführung in Orthophosphat, die Form, in der der Phosphor in 
der Pflanze vorhanden ist, vor sich gegangen ist, ob nämlich vor ihrer 
Assimilation diese Salze bereits auBerhalb der Pflanze automatisch bzw. 
durch die Tätigkeit der im Substrat vorhandenen Mikroorganismen in 
Orthophosphat übergeführt sein müssen, oder ob sie von der höheren 
Pflanze aufgenommen und aktiv in Orthophosphat übergeführt werden. 
Betreffs des Phosphits und des Hypophosphits, die ja als ungeeignete 
P-Quelle erkannt waren, blieb unentschieden, ob sie in der Pflanze über- 
haupt nicht oder nur in ungenügenden Mengen zu Orthophosphat oxy- 
diert werden. 

Voraussetzung für die Klärung dieser Frage ist der Besitz geeigneter 
Methoden, zunächst einer Methode zur sterilen Aufzucht höherer Pflanzen, 
weiterhin geeigneter quantitativer Untersuchungsmethoden, die es ge- 
statten, neben der Orthophosphorsäure und ihren in der Pflanze natür- 
lich vorkommenden organischen Verbindungen die in Frage stehenden 
niedrigeren Hydratationsstufen des Phosphorpentoxyds und niedrigeren 
Oxydationsstufen des Phosphors nachzuweisen. Nachdem diese Be- 
dingungen erfüllt waren (1. und 2. Mitteilung), stellte die Klärung dieser 
Fragen eine lohnende Aufgabe dar. 


B. Experimenteller Teil. 
I. Methodisches. 
Die Anzucht der Pflanzen. 

Als Versuchspflanze diente Mais und zwar die Sorte Kaspersmeiers 
Silomais. Die Pflanzen wurden steril nach der früher beschriebenen 
Methode kultiviert. Teilweise wurden die Versuchsgefäße mit Erdauf- 
schwemmung infiziert. Die Versuchsgefäße faßten 2500 ccm; jedes Ge- 
fäß trug eine Pflanze. Die Maiskörner der gleichen Versuchsserie ent- 
stammten einem einzigen Kolben und wurden so ausgewählt, daß sie im 
Gewicht nicht mehr als + 5% vom Mittelwert abwichen. In dieser Weise 
ausgewählte Maiskörner stimmen auch hinsichtlich des P-Gehaltes gut 
überein. Betreffs weiterer methodischer Einzelheiten muß auf die 
früheren Abhandlungen verwiesen werden. 

Als Phosphorquellen gelangten folgende Körper zur Anwendung und 
zwar meist als Kalisalze: Ortho-, Pyro- und Metaphosphorsäure, phos- 
phorige Säure und unterphosphorige Säure. Die verwendeten Präparate 
waren von folgender Herkunft: 


Kaliumorthophosphat primär (KAHLBAUM), 
Ammoniummagnesiumphosphat (MERCK), 
Kaliumpyrophosphat (KAHLBAUM), 


16* 
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Kali taphosphat (pe HAËN), 
Calciummetaphosphat (pe HAËN), 
Kaliumphosphit (KAHLBAUM), 
Kaliumhypophosphit (KAHLBAUM). 


Von den verwendeten Salzen war Hypophosphit frei von Ortho- 
phosphat, während das Kaliumphosphit 0,48%, das Pyro- und das 
Metaphosphat 0,02% Orthophosphat-P enthielten. 

Die Phosphorsalze wurden für sich sterilisiert und in berechneter 
Menge den Kulturgefäßen zugesetzt. Pyrophosphat, Phosphit und 
Hypophosphit wurden in konzentrierter Lösung durch Filtration mit 
Membranfiltern sterilisiert, während Metaphosphat durch Erhitzen auf 
160° trocken und Orthophosphat durch fraktioniertes Erhitzen der 
Lösung auf 100° sterilisiert wurde. Vor dem Sterilisieren wurden die 
Pyrophosphatlösung, die alkalisch reagierte und die Hypophosphit- 
lösung, die schwach sauer reagierte, mit Schwefelsäure bzw. Natronlauge 
neutralisiert. 

Die verwendete Nährlösung hatte bei der Versuchsreihe I folgende 
Zusammensetzung: 

2500 ccm doppelt destilliertes Wasser, 
0,8475 g Ammonnitrat, 
0,6250 ,, Magnesiumsulfat, 
1,701 ,, Calciumchlorid!, 
11,14 mg Eisen als Ferrichlorid. 

Hierzu kamen die Phosphorsalze entsprechend 142,5 mg P je GefaB. 
An Kalium wurden je Gefäß 360 mg gegeben und zwar, sofern diese 
Menge nicht bereits im Phosphorsalz vorhanden (bei Kaliumpyrophos- 
phat und Kaliumphosphit) war, in Form von Kaliumsulfat. Die ge- 
gebenen Mengen betrugen je 2500 ccm. 











KH,PO Let mr war MO 0,6305 g + Kaliumsulfat 0,401 g 
Mg,NHPO, 6q Ammoniu g 

phosphat 1,096 ,, + 0,802 ,, 
KPO; Rata nghes 0,551 ,, + 0,401 ,, 
Ca(PO;): Cal h 0,4955 ,, + 0,802 ,, 
K,P,0,; it a 0,773 „+ 0 ry 
K,HPO, Kaliumphosphit 0,7633 ,, + 0 ss 
KH,PO; Kaliumhypophosphit 0,508 ,, + 0,401 , 


Die angegebenen Mengen wurden auf Grund des FERNEN ermittel- 
ten Phosphorgehaltes der Präparate gegeben. 

Die Versuchsreihe II wurde in Oppauer Trinkwasser angesetzt. Die 
Nährlösung hatte die gleiche Zusammensetzung wie bei I, jedoch mit dem 
Unterschied, daß die zugesetzte Menge Chlorcalcium im Hinblick auf den 
Kalkgehalt des Trinkwassers nur 0,300 g betrug. Folgende Phosphor- 
quellen wurden in dieser Versuchsreihe verabfolgt: Kaliumortho- 


1 Der Reinheitsgrad des verwendeten Salzes betrug 75,4%. 








Studien zum Phosphorstoffwechsel in der hôheren Pflanze. IV. 245 


phosphat, Kaliummetaphosphat, Kaliumpyrophosphat, Kaliumphosphit 
und Kaliumhypophosphit in den gleichen Mengen wie in der Versuchs- 
reihe I; ebenso waren die dargebotenen Mengen Kaliumsulfat die 
gleichen. 

Die Versuchsreihe I wurde nach 49 bzw. 50 Tagen (6. VI.—25. VI. 
bzw. 26. VII.1 1931), II nach 76 bzw. 77 Tagen (11. XI. 1930 bis 26. bzw. 
27. I. 1931) abgebrochen. Dabei ist zu beriicksichtigen, daB der Ver- 
such II in den Wintermonaten November bis Januar lief. Von der 
Serie I wurde eine Zwischenernte nach 34 Tagen vorgenommen (von 
jeder P-Quelle eine Pflanze). 

Analytisches. 

Von den geernteten Pflanzen wurden nach dem früher beschriebenen 
Vorgehen in Wurzeln, Stengeln und Blättern folgende Phosphorfrak- 
tionen ermittelt: Gesamtphosphor, Orthophosphatphosphor, löslicher 
Nicht-Orthophosphor, unlöslicher Phosphor (= Eiweiß- + Phosphatid- 
phosphor); in einem Teil der Versuche wurde nach besonderen Ver- 
fahren, die der eine von uns ausgearbeitet hatte?, der Metaphosphat-, 
Pyrophosphat-, Phosphit- und Hypophosphitphosphor in den mit diesen 
P-Quellen erwähnten Pflanzen bestimmt. Ferner wurden Frisch- und 
Trockengewicht (bei 105°) ermittelt. In der Nährlösung wurden lös- 
licher Gesamt-P, löslicher Orthophosphat-P, löslicher Nicht-Ortho- 
phosphat-P und der Gesamtphosphor im Niederschlag bestimmt. 


II. Versuchsergebnisse. 
1. Die auf den verschiedenen P-Quellen erzielten Ernteerträge. 

Die Erntegewichte der Versuchsreihe I für Kaliumortho-, -pyro- und 
-metaphosphat sowie für Calciummetaphosphat weichen im Frisch- 
gewicht nicht erheblich auseinander (vgl. Tabelle 1, die dort angegebenen 
Werte stellen meist das Mittel von mehreren — bis zu 6 Pflanzen — 
dar, wobei zu berücksichtigen ist, daß in zwei Fällen, nämlich bei 
Kaliummetaphosphat der Reihe I, bei Pyrophosphat der Reihe II, 
nur 1 Pflanze geerntet wurde; Gewicht von 1 Pflanze auf Kaliumortho- 
phosphat 16,89 g, Kaliumpyrophosphat 17,06 g, Kaliummetaphosphat 
15,11 g, Calciummetaphosphat 16,17 g). Im Trockengewicht zeigt sich 
allerdings eine gréBere Uberlegenheit des Kaliumorthophosphats (2,46 g 
gegeniiber 1,65, 1,62 und 1,92 g). Der Ertrag auf Kaliumorthophosphat 
wird vom Ammoniummagnesiumphosphat übertroffen (Frischgewicht 
Ammoniummagnesiumphosphat 38,90 gegenüber Kaliumorthophosphat 
16,89 g; Trockengewicht 3,12 g gegenüber 2,46). Setzt man das auf 
Kaliumorthophosphat erzielte Trockengewicht — 100, so beträgt die 


1 Die Arbeit des Abbaues der Versuche ließ sich an einem Tage nicht bewäl- 
tigen. 
2 MENGDEHL, Mitteilung I. 
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Ernte an Trockengewicht bei Pyrophosphat 67%, Kaliummetaphosphat 
66%, bei Calciummetaphosphat 78%, während sie bei Ammoniumma- 
gnesiumphosphat 127% beträgt. Die phosphorfrei gezogenen Pflanzen 
bleiben demgegenüber absolut und relativ im Frisch- als auch im 
Trockengewicht erheblich zurück. 

In der Versuchsreihe II, deren Nährlösung mit Trinkwasser angesetzt 
war — das px (5,5—7,4) lag infolgedessen näher am Neutralpunkt — 
lagen die Erträge auf Ortho- und Metaphosphat nahe beieinander 
(30,16 g und 31,98 g Frischgewicht bzw. 3,07 g und 2,98 g Trockenge- 
wicht), während Pyrophosphat wesentlich zurückblieb (17,92 g Frisch- 
gewicht und 1,55 g Trockengewicht, das ist 60 bzw. 51% des auf Ortho- 
phosphat erzielten Ertrages). Gleichwohl beweist die Überlegenheit über 
die phosphorfrei gehaltenen Pflanzen auch in diesem Falle, daß Pyro- 
phosphat als P-Quelle verwertbar ist. Über die Ursachen der Ertrags- 
minderung im Vergleich zu Ortho- und Metaphosphat läßt sich nichts 
Näheres angeben; möglicherweise ist das px der Nährlösung bzw. über- 
haupt ihre Zusammensetzung von Einfluß; zeigte sich doch auch bei der 
Verabreichung von Phosphorsäureestern die Zusammensetzung derNähr- 
lösung bedeutungsvoll für deren Überlegenheit über Orthophosphor- 
säure (vgl. III. Mitteilung). 

Die Überlegenheit im Erntegewicht auf Pyro- und Metaphosphat 
gegenüber den P-freigehaltenen Pflanzen ist groß genug, um zu be- 
weisen, daß diese Verbindungen auch in steriler Nährlösung verwertet 
werden können. Hierbei muß allerdings noch untersucht werden, ob 
diese Salze wegen der Unbeständigkeit der Pyro- und Metaphosphor- 
säure in wässeriger Lösung nicht bereits vollständig zu Orthophosphat 
hydratisiert worden sind. Diese Frage wird später noch geprüft werden; 
es sei schon jetzt bemerkt, daß auch in der verhältnismäßig lange dauern- 
den Versuchsreihe II noch erhebliche Mengen Pyro- bzw. Metaphosphat 
bei Versuchsende vorhanden waren. Erwähnt sei hier noch, daß Coupın 
auf Pyrophosphat gute Ernten an Pilzsubstanz erhielt. 

Die Erträge der künstlich infizierten Gefäße — eine Infektion wurde 
nur bei der Versuchsreihe I vorgenommen — unterscheidet sich meist 
nicht wesentlich von denen der sterilen Gefäße (vgl. Tabelle 1). Eine 
Schädigung durch die Mikroorganismen, wie sie sich häufig auf organi- 
schen Nährstoffen zeigt, war hier also nicht zu verzeichnen. Diese Tat- 
sache erklärt sich ohne weiteres dadurch, daß die Bedingungen für die 
Entwicklung von Bakterien wegen der sauren Reaktion der Nährlösung 
und vor allem wegen des Fehlens zugesetzter organischer Nährstoffe sehr 
ungünstig waren. In einem Falle, auf Kaliumpyrophosphat, lag im in- 
fizierten Versuch das Erntegewicht über dem des sterilen Versuchs. 

Die bisher besprochenen P-Quellen Kaliumorthophosphat, Am- 
moniummagnesiumphosphat, Kaliumpyrophosphat, Kalium- und Cal- 
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ciummetaphosphat stim- 
men insofern überein, als 
sie auf das Phosphor- 
pentoxyd zurückzuführen 
sind und dessen verschie- 
dene Hydratationsstufen 
darstellen. Im Gegensatz 
hierzu stellen Phosphit 
und Hypophosphit nie- 
drigere Oxydationsstufen 
des Phosphors dar. Die 
auf diesen Salzen erhalte- 
nen Erntegewichte liegen 
wesentlich niedriger als 
bei den P-Quellen der 
P,0;-Gruppe und unter- 
scheiden sich meist nicht 
sehr von denen der ohne 
Phosphor aufgezogenen 
Pflanzen, zum Teil liegen 
sie darunter (Tabelle 1). 
(Serie I: Phosphit 8,48 g 
Frischgewicht, 0,05 g 
Trockengewicht; Hypo- 
phosphit 5,19 g Frisch- 
gewicht, 0,85 g Trocken- 
gewicht; ohne P 6,93 g 
Frischgewicht, 0,99 g 
Trockengewicht. Serie IT: 
Phosphit 13,59 g Frisch- 
gewicht, 1,39 g Trocken- 
gewicht; Hypophosphit 
6,48 g Frischgewicht; 
ohne P 6,75 g Frischge- 
wicht, 0,94 g Trocken- 
gewicht.) Phosphit und 
Hypophosphit können 
also höchstens schlechte 
Phosphorquellen für Mais 
sein; ob sie für die Pflanze 
überhaupt nicht verwert- 
bar, d. h. zu Phosphor- 
säureoxydierbar sind, läßt 


Tabelle 1. Durchschnittliches Erntegewicht von 1 Pflanze bei der Ernährung 


mit verschiedenen Phosphorquellen. 
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sich nur auf Grund der analytischen Untersuchung der Pflanze fest- 
stellen. Man könnte ja annehmen, daß die möglicherweise durch die 
Tätigkeit der Pflanze im Pflanzengewebe zu Phosphorsäure oxydierten 
Phosphormengen zu gering sind, als daß sie in einer merklichen Zunähme 
des Erntegewichtes zum Ausdruck kamen. Zu beachten ist übrigens, 
daß das Kaliumphosphit, wie bereits erklärt, nicht ganz frei von Ortho- 
phosphat war. Tatsächlich zeigt denn auch die analytische Unter- 
suchung der Pflanzen, daß eine Verwertung von Phosphit und Hypo- 
phosphit durch die Pflanze nicht eintritt. In diesem Zusammenhange 
sei erwähnt, daß Rupakow die bakterielle Reduktion der Orthophos- 
phorsäure bis zum Phosphorwasserstoff beobachtet zu haben angibt; 
seine Ergebnisse werden allerdings von LIEBERT aus energetischen Grün- 
den und auf Grund experimenteller Untersuchungen abgelehnt. 

Zusammenfassend sei wiederholt, daß außer Orthophosphat auch 
Pyro- und Metaphosphat unter sterilen Bedingungen als Phosphor- 
quelle für Mais dienen können, wie die Überlegenheit des Erntegewichts 
auf diesen P-Quellen gegenüber den phosphorfrei gezogenen Pflanzen 
zeigt. 

Andererseits zeigt sich, daß entgegen anderen Angaben (HASELHOFF 
u. BLANCK, 8. 109; im Gegensatz hierzu THaa u. MÜLLER, 8.10 und 
Kxor) Phosphit und Hypophosphit nicht giftig sind; die erhaltenen 
Pflanzen wiesen im Vergleich zu den phosphorfrei gehaltenen Pflanzen 
keine Schädigungen auf. 


2. Die Umsetzung zu Orthophosphat in der Nährlösung. 

Wie bei der Darbietung gewisser organischer Phosphorsäureverbin- 
dungen, so wies auch bei der Darbietung von Meta- und Pyrophosphat 
sowohl in der infizierten als auch in den sterilen Versuchen die Nähr- 
lösung bei Versuchsende einen Gehalt an Orthophosphat auf. Hierin 
stimmen die beiden Versuchsreihen I und II grundsätzlich überein; 
mengenmäßig ergaben sich allerdings zwischen den beiden Reihen ge- 
wisse Unterschiede, indem in der Versuchsreihe I der Anteil des Ortho- 
phosphatphosphors am Gesamt-P beim Kaliummetaphosphat niedriger 
ist als beim Pyrophosphat, während es bei Versuchsreihe II umgekehrt 
ist (vgl. Tabelle 2, 3, 4; Kaliumpyrophosphat I 45%, II 27%, Kalium- 
metaphosphat I 26%, II 68%). Bei der Zwischenernte der Reihe I sind 
die für den vorhandenen Orthophosphatphosphor erhaltenen Zahlen 
niedriger als bei der SchluBernte von I (Kaliumpyrophosphat 29%, 
Kaliummetaphosphat 15%). Es ist also mit fortschreitender Versuchs- 
dauer, wie zu erwarten war, eine Zunahme an Orthophosphat-P einge- 
treten, und zwar sowohl im prozentualen Anteil am gelösten Gesamt-P 
als auch in den absoluten Werten für die in 100 ccm Nährlösung ent- 
haltenen P-Mengen (vgl. Tabelle 2 und 3). Zu berücksichtigen ist bei den 
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Zahlen, daß nur der in der Lösung, nicht aber der im Niederschlag be- 
findliche Phosphor in Ortho-P und Nicht-Ortho-P getrennt wurde. 

Im Gegensatz zum Pyro- und Metaphosphat war in den Phosphit 
und Hypophosphit enthaltenden Nährlösungen sowohl im sterilen als 
auch im infizierten Versuch keine Spur Orthophosphat nachweisbar ; 
die im Phosphit als Verunreinigung vorhandene Menge war bereits von 
der Pflanze vollständig aufgenommen. 

Die bei den infizierten Versuchen erhaltenen Werte sind denen der 
sterilen Versuche ähnlich (Tabelle 5); eine Beschleunigung der Hydrolyse 
im Vergleich zum entsprechenden sterilen Versuch fand nicht statt, im 
Gegensatz zu den Versuchen mit organischen Phosphorsäureestern, wo 
die Mikroorganismen in dem organischen Paarling (Zucker) der Phos- 
phorsäure eine günstige Kohlenstoffquelle fanden, so daß ihre Entwick- 
lung gefördert wurde; eine solche C-Quelle fehlt in den Versuchen mit 
den anorganischen Phosphaten. 

In den Versuchen mit dem schwer löslichen Ammoniummagnesium- 
phosphat (Versuchsreihe I) war ein erheblicher Anteil des Phosphors 
in Lösung gegangen, da die Lösung verhältnismäßig sauer reagierte 
(px 4,5—5,5). Im Durchschnitt befanden sich in 1 Kulturgefäß in der 
Nährlösung 

gelöst 15,4 mg P oder 27% vom gesamten bei Versuchsende im Kultur- 
gefäß noch vorhandenen P, 
im Niederschlag41,4 „ ,, „ 73% desgl. 

Es wird so verständlich, daB diese Verbindung, die wegen ihrer Un- 
löslichkeit in alkalischem Milieu für die quantitative Bestimmung der 
Phosphorsäure Verwendung findet, eine vorzügliche P-Quelle darstellt, 
die in der Versuchsreihe I die héchsten Erträge lieferte. Ihre Verwert- 
barkeit fiir den pflanzlichen Organismus ist iibrigens schon lange be- 
kannt (PASTEUR, BOUSSINGAULT). Aber auch aus dem gleichfalls sehr 
schwer löslichen Calciummetaphosphat vermag die Pflanze ihren Phos- 
phatbedarf zu decken und ungefähr den gleichen Ertrag zu erzielen, wie 
auf dem leichter löslichen Kaliummetaphosphat und auf Kaliumortho- 
phosphat, obgleich die in Lösung befindlichen als Metaphosphat vor- 
liegenden Phosphormengen hier sehr gering waren (Tabelle 2 und 5); 
demnach ist die Pflanze imstande, aus sehr stark verdünnten Lösungen 
nicht nur sehr kleine Mengen an Orthophosphat herauszuholen, wie die 
Untersuchungen von ANDRONIKOW-WRANGELL, PEIPERS und TIDMORE 
zeigen, sondern auch an Metaphosphat. 


3. Die Umsetzung zu Orthophosphat im Blindversuch. 
Die Umwandlung von Pyro- und Metaphosphat zu Orthophosphat 
in der Kulturlösung kann durch verschiedene Ursachen herbeigeführt 
worden sein, die bereits in der früheren Abhandlung bei der Ernährung 
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mit Phosphorsäureestern besprochen worden sind. Erstens ist eine selbst- 
tätige Umwandlung in wässeriger Lösung bzw. unter dem katalytischen 
Einfluß der in der Nährlösung enthaltenen Salze möglich, zweitens kann 
die Umwandlung unter dem Einfluß der pflanzlichen Phosphatase vor 
sich gehen, die ja imstande ist, eine niedrige Hydratationsstufe in Ortho- 
phosphat überzuführen (Krrasato, LOHMANN). 

Um den Anteil beurteilen zu können, den die Pflanze an der Um- 
wandlung zu Orthophosphat hat, ist es erforderlich, die Umwandlungs- 
geschwindigkeit in Nährlösung kennenzulernen. Zu diesem Zwecke 
wurden eine Anzahl Blindversuche, d.h. Versuche ohne Pflanze, ange- 
setzt, und bei Zimmertemperatur im Dunkeln gehalten. Hinsichtlich 
der Versuchsdauer sei auf die frühere Abhandlung über die Ernährung 
mit organischen Phosphorsäureverbindungen hingewiesen. Die Phos- 
phorkonzentration betrug 100 mg im Liter; das px lag zwischen 4 und 5. 


ibrhandene Menge Urttto-Pin % vom Gesam/-P 


a 
Abb. 1. Umsetzung von Pyrophosphat, Metaphosphat und Phosphit zu Orthophosphat 


in Nährlösung (Blindversuche). 

Die Ergebnisse sind in den vorstehenden Kurven niedergelegt. 
Bei Hypophosphit (in den Kurvenbildern weggelassen) konnte weder im 
sterilen noch im infizierten Versuch eine Oxydation zu Orthophosphat 
festgestellt werden, ebenso im sterilen Phosphitversuch, während im in- 
fizierten Phosphitversuch eine wenn auch sehr geringe Zunahme des 
Orthophosphat-P festzustellen war. Dagegen wurden im sterilen Ver- 
such mit Pyro- und vor allem mit Metaphosphat wesentlich größere 
Mengen zu Orthophosphat umgewandelt; sie betrugen bei Versuchsende 
9 bzw. 28%. 

Bei diesen Verbindungen wurde die Hydrolyse durch die Infektion 
noch bedeutend gesteigert, vor allem bei Pyrophosphat, wo zuletzt 90% 
in Orthophosphat umgewandelt waren, während bei Hypophosphit kein, 
bei Phosphit höchstens ein sehr geringer Einfluß der Mikroorganismen 
feststellbar war. 

Erwähnt sei noch, daß in ähnlichen Versuchen, bei denen Kalium- 
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pyrophosphat in destilliertem Wasser statt in Nährlösung gelöst war, 
die Umsetzung im sterilen Versuch kaum langsamer, im infizierten da- 
gegen wesentlich langsamer verlief als in Nährlösung. (Nach 75 Tagen 
steril 6,6% , infiziert 17,7% als Ortho-P vorhanden.) Dieser Befund steht 
im Gegensatz zu den Angaben von PESSEL, der nach 190 Tagen keine 
merkliche Hydratisierung von Natriumpyrophosphat feststellte. 

Vergleicht man einerseits in den Blindversuchen, andererseits in den 
Kulturversuchen die in der Nährlösung vorhandene Menge an ent- 
standenem Orthophosphat, so zeigt sich meist eine Erhöhung der Um- 
setzungsgeschwindigkeit unter dem Einfluß der Pflanze. Der in der 
Nährlösung vorhandene Anteil des gelösten Orthophosphat-P am ge- 
lösten Gesamt-P betrug (beim Blindversuch wurde der Wert der Kurve 
entnommen): 


Pyrophosphat Metaphosphat 
Versuchsreihe I Blindversuch Versuchsreihe I Blindversuch 
Nach 49 Tagen 45% 5% 26% 33% 
Versuchsreihe II Blindversuch Versuchsreihe II Blindversuch 
Nach 76 Tagen 27% 8% 68% 39% 


Mit Ausnahme des Metaphosphatversuches der Serie I ist im Kultur- 
versuch immer die zu Orthophosphat umgesetzte Menge größer als im 
Blindversuch; die Umsetzung wurde also unter dem Einfluß der Pflanze 
beschleunigt. Zu berücksichtigen ist hierbei allerdings, daß infolge der 
Stoffaufnahme durch die Pflanze im Kulturversuch das Verhältnis von 
Ortho-P zu Nicht-Ortho-P sich verschieben kann, wenn beide Kompo- 
nenten nicht mit gleicher Geschwindigkeit eindringen. Daß Meta- 
phosphat leicht aufgenommen wird, leichter vielleicht als Orthophosphat, 
geht aus dem hohen Phosphorgehalt der Kaliummetaphosphatpflanzen 
hervor (S. 256), der sicher nicht dem in der Nährlösung entstandenen 
Orthophosphat allein entstammt; es erklärt sich möglicherweise so die 
Tatsache, daß in der Versuchsreihe I, im Gegensatz zu den anderen Ver- 
suchen, beim Metaphosphat in der Nährlösung der Anteil des gelösten 
Orthophosphats im Kulturversuch hinter dem Blindversuch zurück- 
bleibt. 

Über die Art und Weise, wie diese Beschleunigung vor sich gehen 
kann, wurde bereits an anderer Stelle (III. Mitteilung) das Nötige gesagt ; 
hier sei nur kurz wiederholt, daß folgende drei Möglichkeiten denkbar 
sind: 1. Abgabe von Fermenten, sei es aus der lebenden Zelle, sei es aus 
abgestorbenen Zellen. 2. Die unzersetzte Verbindung (Pyro-, Meta- 
phosphat) dringt in die Wurzelzellen ein und wird dort fermentativ 
in Orthophosphat übergeführt, das. wieder in die Lösung übertritt. 
3. Die Umwandlung geht an den äußeren Plasmagrenzflächen vor sich. 
Im übrigen sei auf die frühere Mitteilung verwiesen. 
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4. Die analytische Untersuchung der Pflanzen. 

In den geernteten Pflanzen wurden getrennt nach Wurzeln, Stengeln 
und Blättern folgende P-Fraktionen bestimmt: Löslicher Orthophos- 
phat-P, löslicher Nicht Orthophosphat-P und unlöslicher P, deren 
Summe den Gesamt-P ergibt. In der Fraktion des löslichen Nicht- 
Orthophosphatphosphors sind neben natürlich vorkommenden löslichen 
organischen Phosphorverbindungen wie Phytin in den mit Metaphos- 
phat, Pyrophosphat, Phosphit und Hypophosphit erwähnten Pflanzen 
diese anorganischen Verbindungen mit bestimmt ; in der Versuchsreihe II 
wurde deshalb mittels besonderer, für diese Zwecke ausgearbeiteter 
Methodik die Menge dieser Verbindungen in der Pflanze ermittelt (vgl. 
I. Mitteilung). 


a) Der Gesamtphosphor in der ganzen Pflanze und seine Abhängigkeit 
von der Phosphorquelle. 


In der Tabelle 6 sind die Werte für den in der gesamten Pflanze 
(Wurzeln + Stengel + Blätter) vorliegenden Gehalt an Gesamt-P zu- 
sammengestellt. In der Regel zeigen die mit Orthophosphat — und zwar 
sowohl mit Kaliumorthophosphat als auch mit Ammoniummagnesium- 
phosphat — sowie die mit Kaliummetaphosphat ernährten Pflanzen den 
höchsten P-Gehalt. Geringer ist er bei Kaliumpyrophosphat, Calcium- 
metaphosphat (Versuchsreihe I) und Kaliumhypophosphat. Kalium- 
phosphit verhielt sich in den beiden Versuchsreihen verschieden. In 
Reihe I zeigten die Phosphitpflanzen den höchsten P-Gehalt überhaupt, 
in Reihe II war er etwas niedriger als in den Pyrophosphatpflanzen. 
Möglicherweise liegt die Ursache in der verschiedenen Reaktion der 
Nährlösung (px der Nährlösung in den Phosphitversuchen bei Versuchs- 
ende in Reihe I 3,7—3,8, Reihe II 7,0), in Analogie zu den Ergebnissen 
von THERON, DoMONTOWITSCH und TIDMORE, wonach die Aufnahme der 
Orthophosphorsäure in saurer Nährlösung gegenüber alkalischer ge- 
fördert wird. Ganz allgemein haben ja auf allen P-Quellen die Pflanzen 
der Reihe II einen niedrigeren Phosphorgehalt ; allerdings ist auch darauf 
hinzuweisen, daß die Versuchsreihe II während der ungünstigen Jahres- 
zeit lief. 

Daß die Pflanzen in Versuchsreihe I auch auf dem schwer löslichen 
Ammoniummagnesiumphosphat große Mengen Phosphor aufgenommen 
haben, ist nicht verwunderlich, da ein Teil von der schwach sauer rea- 
gierenden Nährlösung (px bei Versuchsende 4,5—5,6) gelöst worden war 
(vgl. Tabelle 2). Dagegen war auf Calciummetaphosphat der P-Gehalt 
der Pflanzen verhältnismäßig gering ; im Einklang hiermit steht, daß der 
P-Gehalt der Nährlösung selbst sehr gering war und fast der gesamte 
Phosphor sich im Niederschlag befand. Im Gegensatz zum Calciumsalz 
ist dagegen der Phosphorgehalt auf Kaliummetaphosphat stets mit am 
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Tabelle 6. In 1 g der geernteten Pflanzensubstanz (Frisch- und 
Trockengewicht) sind enthalten Milligramm Gesamt-P 
bei der Ernährung mit 


Teer ern x] ro, ocala ee 


Versuchsreihe I. 
Zwischenernte vom 10. VII. 

















Frischgewicht . . | 0,997| 1,043 | 0,512| 0,996 | 0,796; — — | 0,201 
Trockengewicht . Bye 14,404 | 5,534 |12,705 | 8,784; — | — | 2,032 
SchluBernte. 

Frischgewicht . . | 1,696| 1,741 | 1,128| 1,953| 0,868| 2,054! 0,773 | 0,191 
Trockengewicht . |11,642| 21,709 {11,639 |18,217 | 7,312 |16,639 | 4,722 | 1,333 
Versuchsreihe II. 

Frischgewicht . . | 1,070 — 0,632 | 1,026! — | 0,604! 0,245 | 0,182 

bis 
0,385: 
Trockengewicht . |10,527 —_ 7,307 |11,025; — 15,903] —? | 1,312 


héchsten, was auf die leichte Aufnahme des Metaphosphats durch die 
Pflanze hindeutet ; das Erntegewicht blieb jedoch leicht hinter dem Cal- 
ciummetaphosphat zurück. Phosphorgehalt und Erntegewicht sind also 
keineswegs einander proportional. Ahnlich verhält es sich übrigens auch 
mit den Pyrophosphatpflanzen der Serie I; im Gegensatz zum Calcium- 
metaphosphat ist jedoch Kaliumpyrophosphat leicht löslich; der ge- 
ringere P-Gehalt der Pflanze deutet deshalb darauf hin, daB — wenig- 
stens unter unseren Versuchsbedingungen — Pyrophosphat schwerer 
aufgenommen wird als Ortho- oder Metaphosphat. 

Bezieht man den Phosphorgehalt anstatt auf das Frischgewicht auf 
das Trockengewicht, so ergeben sich gréBere Verschiebungen nur bei den 
Kaliumorthophosphatpflanzen der Serie I (SchluBernte), wo infolge des 
hohen Gehaltes der Pflanzensubstanz an Trockengewicht der Phosphor- 
gehalt bezogen auf Trockengewicht gering ist im Vergleich zu den anderen 
P-Quellen. 


b) Die Verteilung des Gesamtphosphors in der Pflanze (in Wurzeln, 
Stengeln, Blättern) und ihre Abhängigkeit von der Phosphorquelle. 
Hinsichtlich der Verteilung auf die verschiedenen Organe (Tabelle 7) 
zeigt der Phosphorgehalt bei Beziehung aufs Frischgewicht im großen 
und ganzen die Tendenz, von den Wurzeln nach den Blättern zuzuneh- 
men. Eine Ausnahme hiervon bilden das Phosphit, vor allem bei Serie I, 
und das Orthophosphat in Serie II. Die Ursache für das verschiedene 
1 Es ergaben sich im einzelnen folgende Werte: 0,324, 0,321, 0,385, 0,356 und 
0,245 mg Gesamt-P in 1g Frischgewicht. Hierbei wurden beim ersten Wert 
2 Pflanzen zusammen verarbeitet, bei den übrigen je 1 Pflanze. 
2 Nicht bestimmt. 
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Tabelle 7. In 1g Frischgewicht bzw. Trockengewicht der sterilen 
Pflanzen sind enthalten Milligramm Gesamt-P 
bei der Ernährung mit 


Ixm;eo, | expo, | x.r.0, | KPO; fearo.| K,HPO,KH,PO; | Ohne P 


Versuchsreihe I (SchluBernte). 
Blatter. 
Frischgewicht . . 3,199 | 1,488| 2,832 | 1,240 | 1,999 | 0,903| 0,277 
Trockengewicht . ème 25,149 h2546 Lise 8,914 [13,265 | 4,453 | 1,169 








Stengel. 
Frischgewicht . 1,016 | 1,359 | 2,388 | 0,780 | 0,200 
Trockengewicht . ie a mies — 14,805 | 5,998 |22,193 | 5,281 | 2,037 








Frischgewicht . . | 0,971 0,566 Faden, 0,973 | 0,525| 1,467 | 0,618| 0,102 
Trockengewicht . | 8,693] 10,035 8,558 |10,062 | 4,747 113,240 | 4,204 | 0,879 
Versuchsreihe II. 

Blätter. 

Frischgewicht . _ — | 0,682 | 0,561 | 0,285 
Trockengewicht . = _ ni 2 _ 5,037 | —ı | 1,221 
2 
Frischgewicht . . | 0,925 — 0,511 == — 0,638 | 0,215| 0,128 
Trockengewicht . |10,043 _ 9,551 — | 7,7711 — | 1275 
De then 140 — ep 0,621 | — 0,275 + 0,144 

= 5,966 |12, 831 | — 3,757 1,887 


Verhalten der Orthophosphatpflanzen in I und IT, das in ähnlicher Weise 
auch in den in der IIT. Mitteilung behandelten Versuchsreihen mit or- 
ganischen Phosphorsäureverbindungen in Erscheinung trat, dürfte in der 
dem Wachstum ungünstigen Jahreszeit, während der die Versuche der 
Tabelle 8. Verteilung des Gesamtphosphors in Prozent 


des Phosphors der ganzen Pflanze auf Wurzeln, Stengel 
und Blatter der sterilen Pflanze bei der Ernährung mit 











KH,PO, | MgNH,PO, | K,P,0;| KPO; |Ca(PO,):|K.HPO; | KH,PO:| Ohne P 
% % % % % % % % 
Versuchsreihe I 
Bitter... . . 48 69 54 66 63 34 34 41 
Stengel... .. 36 25 32 | 23 | 26 | 51 | 46 | 42 
Wurzeln 16 6 13 10 Il 15 21 17 
Versuchsreihe II 
Blatter. .... 39 _ 70 50 — 45 60 51 
Stengel. . . . . | 42 me 24 | 40 | - 48 | 31 | 34 
Wurzeln . . . . 19 — 6 10 — 7 9 16 























1 Nicht bestimmt. 
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Reihe 11 liefen, zu suchen sein. Bei der Beziehung auf Trockengewicht 
vermißt ınan allerdings nicht nur bei den genannten Ausnahmen, son- 
dern bei der gesamten Serie II sowie auch beim Hypophosphit der 
Serie 1 das Ansteigen des Phosphorgehaltes von unten nach oben. 

Die Tendenz des Phosphorgehaltes, von den Wurzeln nach den Blät- 
tern anzusteigen, bringt es mit sich, daß auf den meisten P-Quellen der 
größte Teil des Phosphors, etwa die Hälfte oder mehr, in den Blättern 
lokalisiert ist. Die vorstehende Tabelle 8 gibt hierüber eine Übersicht. 
Ausnahmen hiervon sind, abgesehen von den phosphorfrei gezogenen 
Pflanzen, wiederum Phosphit (Serie I und II), Hypophosphit (Serie I) und 
Orthophosphat (Serie II). 


c) Die löslichen Phosphorfraktionen (Orthophosphat-P und Nicht- 
Orthophosphat-P) und ihre Abhängigkeit von der Phosphorquelle. 
Mit Ausnahme der Phosphit- und Hypophosphitpflanzen liegt der 
größte Teil des Phosphors sowohl in der ganzen Pflanze als auch meist 
in den verschiedenen Pflanzenteilen als Orthophosphat vor, w= die 
folgende Tabelle zeigt. 


Tabelle 9. In der geernteten Pflanzensubstanz waren als 
Orthophosphat-P in Prozenten vom Gesamt-P vorhanden 
bei der Ernährung mit 








KH;PO, | MgNH,PO, | K4P20;| KPO; Fey HzPO; | Ohne P 
% % si FS bee Bbw 
Versuchsreihe L 
Er. 0 86 97 92 96 76 23 23 74 
Stengel. . . . . 82 91 86 95 78 14 18 58 
Wurzeln . . .. 82 85 89 79 65 16 20 43 
Gesamte Pflanze. 84 94 90 94 75 17 20 62 
Versuchsreihe II. 
Biléter..: : + 64 73 == 72 75 — 27 28 54 
CR... 40 75 — 83 90 -- 18 33 38 
Wureln .... 90 — 68 59 — 28 55 46 
Gesamte Pflanze. 77 — 75 80 — 23 32 47 


























Von Interesse ist, daB auch in den phosphorfrei gehaltenen Pflanzen 
in sämtlichen Pflanzenteilen ein erheblicher Anteil des Phosphors, meist 
etwa die Hälfte oder mehr, als Orthophosphat vorliegt; die absoluten 
Werte für den Phosphorgehalt sind hier freilich gering, wie die folgende 
Tabelle 10 zeigt. 

Daß die Werte für den Gehalt an Orthophosphat-P in den Phosphit- 
pflanzen — Phosphit wird, wie später noch erörtert werden wird, nicht 
assimiliert -— über denen der P-freigehaltenen Pflanzen liegt, ist auf den 
Gehalt des verwendeten Präparates an Orthophosphat zurückzuführen. 

Planta Bd. 19. 17 
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Tabelle 10. 1 g Frischgewicht enthalt Milligramm Orthophosphat-P 
bei der Ernahrung mit 








| KH,PO, I KPO; K2HPO, Ohne P 
Versuchsreihe I. 
2... de 2,225 2,720 0,456 0,205 
eee a 1,227 1,291 0,332 0,115 
Wureln . . . . .. 0,801 0,768 0,229 0,044 
Gesamte Pflanze. . . 1,419 1,836 0,353 0,118 
Versuchsreihe II. 
Blätter . . . . . . . 0,906 1,172 0,184 0,154 
a t's be. 0,690 0,731 0,113 0,049 
I tee 1,024 0,369 0,078 0,066 
Gesamte Pflanze. . . 0,821 0,817 0,137 0,086 





DaB Phosphit in der Pflanze nicht oxydiert wird, geht auch aus den 
hohen Werten für den löslichen .Nicht-Orthophosphor und aus den 
analytisch ermittelten Phosphitmengen hervor (Tabelle 11); in der Frak- 
tion des löslichen Nicht-Orthophosphors ist neben den natürlich vor- 
kommenden löslichen organischen Phosphorverbindungen der aus der 
Lösung aufgenommene anorganische Nicht-Ortho-P der Phosphorquelle 
(Metaphosphat, Pyrophosphat, Phosphit, Hypophosphit) einbegriffen. 

Aus den Zahlen der Tabelle 11 geht in der Versuchsreihe I beim Ver- 
gleich mit den Wurzel-Werten der Kalium-Orthophosphatpflanzen die 
Aufnahme des Phosphits, Hypophosphits und Kaliummetaphosphats 
hervor. Bei den Phosphit- und Hypophosphitpflanzen sind in allen Or- 
ganen die Werte für den Gehalt an löslichem Nicht-Ortho-P erheblich 
höher; es ist selbstverständlich, daß der Mehrwert nicht etwa auf Kosten 
des löslichen organischen Phosphors zu setzen, sondern dem aufge- 
nommenen Phosphit oder Hypophosphit zuzuschreiben ist. Der Mehr- 
wert bei diesen beiden Phosphorquellen auch in Blättern und Stengeln 
zeigt, daß das aufgenommene Phosphit bzw. Hypophosphit mit Leichtig- 
keit in der Pflanze weitergeleitet wird; es überschwemmt geradezu die 
oberirdischen Organe. 

Weniger bedeutend ist die Aufnahme von Phosphit und Hypo- 
phosphit bei der Versuchsreihe II. Hier wurde die in den verschiedenen 
Pflanzenteilen vorhandene Menge an löslichem organischem Phosphor 
analytisch bestimmt. Es zeigte sich hier gleichfalls, daß diese Salze bis 
in die Blätter wandern. 

Anders liegen die Verhältnisse beim Kaliummetaphosphat. Hier liegt 
in der Reihe I nur in den Wurzeln der Wert über dem der Kaliumortho- 
phosphat- bzw. Ammoniummagnesiumphosphatwurzeln (0,145 mg P in 
1 g Frischgewicht gegenüber 0,037 bzw. 0,011 mg); in den Stengeln und 
Blättern dagegen liegt er unter denen der Kaliumorthophosphatpflanzen, 
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während er von denen der Ammoniummagnesiumphosphatpflanzen nicht 
erheblich abweicht. Man kann also nur in den Wurzeln die Gegenwart 
von Metaphosphat annehmen, nicht aber in den Stengeln und Blättern, 
da offenbar das Metaphosphat unter dem Einfluß der Wurzelphosphatase 
in Orthophosphat übergeführt wird. Daß aber Metaphosphat leicht durch 
die Phosphatase der Maispflanze in Orthophosphat übergeht, wurde auf 
Grund eigener Untersuchungen an anderer Stelle gezeigt (III. Mitteilung). 

Mit dem Befund an den Pflanzen der Serie I stehen die Analysen- 
ergebnisse der Metaphosphatpflanzen der Reihe II in vollster Überein- 
stimmung. In den Wurzeln war hier der größte Teil des löslichen Nicht- 
Orthophosphors als Metaphosphat-P vorhanden, nämlich in lg Frisch- 
substanz 0,146 mg, während in organischer Form 0,036 mg vorlagen; in 

Prozenten des Gesamtphosphors berechnet, lagen 24% als Metaphos- 
phatphosphor vor. In Stengeln und Blättern war dagegen Metaphosphat 
nicht nachzuweisen. 

Die Pyrophosphatpflanzen der Reihe I enthalten in Stengeln, Blät- 
tern und Wurzeln stets weniger löslichen Nicht-Orthophosphor als die 
Orthophosphatpflanzen ; das Vorhandensein von Pyrophosphat läßt sich 
hier also in der Pflanze auf Grund der Analysenwerte nicht erschließen. 
Hingegen zeigen die Wurzeln bei der Versuchsreihe II, wo der Pyro- 
phosphat-P besonders bestimmt wurde, einen Gehalt von 0,042 mg 
Pyrophosphatphosphor in 1 g Frischsubstanz bei einem Gehalt von 
0,010 mg löslichem organischem Phosphor: in Stengel und Blättern war 
dagegen Pyrophosphat nicht vorhanden. 

Ausgeschlossen ist jedoch hierbei nicht, daß Pyrophosphat in sehr ge- 
ringen Mengen sowohl in Blättern und Stengeln mit Pyrophosphat ge- 
fütterter Pflanzen als auch ganz allgemein in Pflanzen vorkommt. 
Im Hinblick auf die Ergebnisse Lonmanns, der in keimenden Erbsen 
Pyrophosphat fand, besteht nämlich die Möglichkeit, daß Pyrophosphat 
in geringen Mengen, die mit unserer Methode nicht nachweisbar sind, in 
der höheren Pflanze verbreitet ist; demnach muß bei der Keimung von 
Samen die Bildung von Pyrophosphat aus Orthophosphat bzw. dessen 
Estern stattfinden. 

Da in den Pyro- und Metaphosphatpflanzen unserer Versuche nur die 
Wurzeln, nicht aber Stengel und Blätter diese Salze enthielten, so könnte 
eingewendet werden, daß das gefundene Pyro- und Metaphosphat gar 
nicht von den lebenden Wurzelzellen aufgenommen, sondern nur im 
Imbibitionswasser der Zellwände gelöst wäre. Dieser Einwand hat je- 
doch wenig Berechtigung, wenn man sich den großen Unterschied im Ge- 
halt an löslichem Nicht-Ortho-P (Pyro- bzw. Metaphosphat-P) in der 
Nährlösung und in den Wurzeln bei Versuchsreihe II vor Augen hält, der 
in der Wurzelsubstanz das 5fache bzw. 10fache des Gehaltes der Nähr- 


lösung beträgt. 
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Pyrophosphat h Metaphosphatversuch 


1g Wurzelfrischsub- 
stanz enthält mg 
Pyrophosphat-P 


0,042 0,0089 0,146 0,015 





1ccm Nährlösung ent- 1g Wurselfrischsubstang! leem Nährlösung ent- 


I ay 
hält mg Pyrophosphat-p| *"thä ee hält mg Metaphosphat-P 














Berücksichtigt man noch, daß das Imbibitionswasser der Zellwände 
nur einen Bruchteil der Wurzelfrischsubstanz ausmacht, so wird die 
mangelnde Berechtigung dieses Einwandes noch viel deutlicher. 

Es geht aus unseren Ergebnissen hervor, daß ebenso wie Ortho- 
phosphat auch Pyrophosphat, Metaphosphat, Phosphit und Hypo- 
phosphit von der Pflanze aufgenommen werden. Während jedoch Pyro- 
und Metaphosphat in der Pflanze leicht in Orthophosphat und damit in 
eine assimilationsfähige Form übergeführt werden, wie das Fehlen dieser 
Verbindungen in den oberen Organen der Pflanze beweist, ist das bei 
Phosphit und Hypophosphit nicht der Fall. Hier sind in Stengeln und 
Blättern stets erhebliche Mengen dieser Verbindungen vorhanden. 


d) Der unlösliche Phosphor. 

Diese Fraktion besteht aus den mit Trichloressigsäure fällbaren 
Phosphorverbindungen; sie enthält den Phosphor der Eiweißstoffe und 
der Phosphatide. 

Der Gehalt an unlöslichem P in der ganzen Pflanze ist am größten 
in den Orthophosphatpflanzen — er betrug hier 0,130 mg (Serie I) bzw. 
0,158 (Serie II) in 1 g Frischsubstanz —, am niedrigsten in den P-frei ge- 
haltenen Pflanzen. Auch bei Beziehung auf das Trockengewicht stehen 
die Orthophosphatpflanzen an der Spitze. Die Hypophosphitpflanzen 
haben einen etwas höheren Gehalt an unlöslichem P als die phosphorfrei 
gehaltenen Pflanzen, da sowohl Frisch- als Trockengewicht etwas hinter 
diesen zurückbleiben. Daß demgegenüber die Phosphitpflanzen einen 


Tabelle 12. 1 g Frischgewicht enthält Milligramm unlöslichen P 
bei der Ernährung mit 





|KH.PO, | NH,MgPO, | K4P20; | KPO; |catPo.»[K:HPO; (KE,Po, | onne P 





Versuchsreihe I. 


Bite. . . . . 0,178| 0,092 | 0,089 | 0,061 | 0,135 | 0,099 | 0,091 | 0,068 
Stengel. . . . . 0,091 | 0,060 | 0,080 | 0,053 | 0,041 | 0,073 | 0,082 | 0,058 
Wurzeln . . . . | 0,133| 0,075 | 0,064 | 0,060 | 0,146 | 0,152 | 0,083 | 0,040 


Gesamte Pflanze. | 0,130 0,075 0,080 | 0,058 | 0,101) 0,099 ; 0,085 | 0,055 
Versuchsreihe IT. 


Blätter . . . . . 0,212 — 0,163 | 0,276| — | 0,149 | 0,128 | 0,119 
Stengel. . . . . 0,152 — 0,060 | 0,055| — | 0,080 | 0,052 | 0,048 
Wurzeln . . . . | 0,070 — 0,027 | 0,070; — | 0,056 | 0,047 | 0,077 























Gesamte Pflanze. | 0,158 _ 0,112} 0,130| — | 0,104 | 0,077 | 0,077 
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höheren Gehalt an unlöslichem Phosphor aufweisen, liegt wiederum 
an dem geringen Gehalt des verwendeten Präparates an Orthophos- 
phat-P. Auffallend niedrig und nur wenig den Ohne-P- Pflanzen 
überlegen ist übrigens der Gehalt der Kaliummetaphosphat-Pflanzen 
an dieser Fraktion. 

Hinsichtlich des Gehaltes der Pflanzenteile an unlüslichem P ver- 
hielten sich die verschiedenen P-Quellen nicht einheitlich. Zum Teil stieg 
der Gehalt an unlöslichem P von den Wurzeln nach den Stengeln und 
Blättern an, zum Teil war er in den Stengeln niedriger als in Wurzeln 
und Blättern, zum Teil war er in allen drei Organen annähernd gleich. 


e) Die chemische Zusammensetzung der Pflanzen 
auf infizierter Nährlösung. 


Die infiziert gewachsenen Pflanzen unterscheiden sich meist nicht 
allzusehr von den sterilen, was darin seine Begründung findet, daß im 
sterilen Kulturversuch die Umsetzung der dargebotenen Phosphorsalze 
zu Orthophosphat mit annähernd der gleichen Geschwindigkeit verlief, 
wie im infizierten Kulturversuch, sofern überhaupt eine Umsetzung 
stattfand (vgl. Abschnitt II, 2). Einige Beispiele mögen zum Beleg 
dienen (Tabelle 13). 


5. Sind Phosphit und Hypophosphit assimilierbar? 

Auf Grund der auf Phosphit und Hypophosphit erzielten Ernte- 
gewichte ließ sich nicht ohne weiteres entscheiden, ob diese P-Quellen 
für Mais verwertbar sind. Die Ergebnisse der analytischen Untersuchung 
ermöglichen es uns, diese Frage einwandfrei zu beantworten. 

Es hatte sich gezeigt, daß Phosphit und Hypophosphit von der 
Pflanze oft in ansehnlichen Mengen aufgenommen wurden. Aus der Auf- 
nahme darf man nicht ohne weiteres auf die Verwertung schließen, wie 
es zuweilen in der Literatur geschieht, vor allem nicht bei einem Element. 
das wie der Phosphor in der Pflanze in organische Bindung eingeht: 
ebenso unzutreffend ist die Annahme, daß die Pflanze nur die Stoffe auf- 
nimmt, die sie verwerten kann. 

Von den analytisch ermittelten Fraktionen sind der lösliche organi- 
sche Phosphor und der unlösliche Phosphor als bereits assimiliert anzu- 
sehen, während der Orthophosphat-Phosphor assimilierbar ist. Da auch 
die in der Maisfrucht vorhandene P-Menge bestimmt wurde. läßt sich 
leicht berechnen, ob bei der Ernte eine Zunahme des assimilierten und 
assimilierbaren Phosphors eingetreten ist. Die Bestimmung des Ge- 
samtphosphors allein würde natürlich nicht genügen, da dabei der auf- 
genommene, aber unverändert gebliebene Phosphor mit bestimmt wird. 

Bei der Versuchsreihe I liegen die Verhältnisse insofern etwas anders. 
als hier nur der gesamte lösliche Nicht-Orthophosphor bestimmt wurde, 
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nicht aber der organische und anorganische Anteil dieser Fraktion für 
sich allein. Da jedoch der organische lösliche P in der Pflanze unter 
unseren Versuchsbedingungen nicht erheblich war, ist dieser Umstand 
von keiner großen Bedeutung; in den nachstehenden Zusammenstellungen 
wurden diese Werte bei der Versuchsreihe I schätzungsweise angegeben. 

Auf Grund der Analysenwerte ergaben sich in den mit Hypophosphit 
gefütterten Pflanzen folgende Mengen vorhandenen assimilierten oder 
assimilierbaren Phosphors: 
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Versuchsreihe I Versuchsreihe II 
steril infiziert steril 

Orthophosphat-P ......... 1,643 mg 0,921 mg 1,169 mg 
Organischer löslicher P . . . . .. 0" 1,7 ME | ee , 
CL, u are) eee 0,881 „ 0,244 ,, 0,879 ,, 
Assimilierter + assimilierbarer P . . 2,7 mg 13 mg |} -2,276 mg 
Anzahl der Pflanzen ....... 2 1 2 
Assimilierter + assimilierbarer P in 

einer Pflanze. ......2... 1,35 mg 13 mg 1,138 mg 
Darchschnittlicher P-Gehalt eines 

wd +t ee ae 228 |, 1,33 1,10 





In allen Fällen, auch bei der infizierten Pflanze stimmen die in der 
Pflanze nachgewiesenen Mengen an assimilierten und assimilierbarem P 
mit der im Maiskorn vorhandenen Phosphormenge iiberein; eine Assi- 
milation von Hypophosphit findet also nicht statt. 

Von der Versuchsserie II wurden eine Anzahl weiterer Hypophosphit- 
pflanzen im ganzen, d. h. ohne sie in Blätter, Stengel und Wurzeln zu- 
zerlegen, untersucht. 

In vier Hypophosphitpflanzen sind an assimiliertem und assimilier- 
barem P enthalten 
































Pflanze 1 Pflanze 2 Pflanze 3 Pflanze 4 
Orthophosphat-P . . . . . .. 0,491 mg | 0,206 mg | 0,523 mg | 0,459 mg 
Organischer lôslicher P . . . . | 0,108 ,, | 0,112 ,, 0,043 „ | 0,059 „ 
Unlôslicher P........ 0,443 „ | 0,739 ,, | 0,379 „ | 0,548 „ 
Assimilierter + assimilierbarer P | 1,042 mg | 1,057 mg | 0,945 mg | 1,066 mg 


Die Summe des assimilierten und assimilierbaren Phosphors stimmt 
auch hier fast genau mit der im Maiskorn durchschnittlich vorhandenen 
Menge von 1,10 mg iiberein; die bei der Versuchspflanze 3 vorhandene 
etwas größere Abweichung ist in Anbetracht der geringen absoluten P- 
Menge ohne Bedeutung und zwanglos durch Analysenfehler zu erklären, 


1 Schätzungsweise angegeben auf Grund des Gehaltes der P-freigehaltenen 
Pflanzen (0,018 mg P in 1 g Frischgewicht). 
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wobei zu berücksichtigen ist, daß der Wert 0,945 die Summe von drei 
Analysenwerten darstellt, deren Fehler sich addieren können. Diese 
Zahlen beweisen, daß eine Assimilation des Hypophosphits unter un- 
seren Versuchsbedingungen nicht eingetreten ist. Übrigens sind auch 
Pilze nicht in der Lage, Hypophosphit oder Phosphit zu verwerten 
(CZAPEK, Bd. 2, S. 348; Coup). 

Bei den Phosphitpflanzen liegen die Verhältnisse insofern etwas an- 
ders, als das verwendete Phosphit eine wenn auch geringe Menge Ortho- 
phosphat (0,48%) enthielt. In der je Kulturgefäß zugegebenen Menge 
von 0,7633 g Kaliumphosphit sind demnach 3,66 mg Orthophosphat-P 
enthalten. 

In den Phosphitpflanzen sind an assimiliertem und 


assimilierbarem P je Pflanze enthalten (Versuchsreihe I 
aus 3 bzw. 2 Pflanzen, II aus 4 Pflanzen ermittelt). 























Versuchsreihe I Versuchsreihe If 
sterile Pflanzen infizierte sterile Pflanzen 
Pflanzen 
Orthophosphat-P ......... 2,995 mg 3,989 mg 1,855 mg 
Organischer lôslicher P . . . . . . _ EURE, a” «* 1,387 ,, 
ee Pi 255 |. BRM Li. 0,840 ,, 0,670 ,, Lat „ 
Assimilierter + assimilierbarer P . . 45 mg 5,2 mg 4,659 mg 


Der Pflanze standen zur Verfügung folgende Mengen an assimilier- 
barem P: 








Orthophosphatgehalt des Kaliumphosphits. . . . 3,66 mg 3,66 mg 
Phosphorgehalt des Maiskorns . . . . SOE | DER. Le „ 
4,99 mg 4,76 mg 








Die Werte für den in den sterilen Pflanzen gefundenen assimilierten + 
assimilierbaren Phosphor stimmen demnach mit den der Pflanze zur 
Verfügung stehenden Mengen ziemlich genau überein, wobei bei den 
sterilen Pflanzen der Reihe I der Wert etwas unter dem zu fordernden 
liegt. Eine Assimilation des Phosphits hat also nicht stattgefunden. 
Auch bei den infizierten Pflanzen (Versuchsreihe I) liegt der erhaltene 
Wert nur wenig, innerhalb der analytischen Fehlergrenzen, über dem 
theoretischen, so daß auch hier sich keine Assimilation des Phosphits 
nachweisen läßt. 


1 Schätzungsweise angegeben auf Grund des Mittels zwischen Orthophosphat- 
pflanzen (0,147 mg) und P-freigehaltenen Pflanzen (0,018 mg) unter Berück- 
sichtigung des durchschnittlichen Frischgewichtes von 1 Phosphitpflanze. Wegen 
des Gehaltes des verwendeten Kaliumphosphites an Orthophosphat ist es nicht 
angängig, wie beim Hypophosphit den Gehalt der phosphorfrei gehaltenen Pflan- 
zen zum Vergleich heranzuziehen. 
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Gehalt der sterilen Pflanzen 











Versuchs- 
In 1 g Frischgewicht sind enthalten: 
Lösl. Lösl.Nicht-| |, 1. 
P-Quelle Pflanzenteil Ortho-P | Orthop | Unldel.P 
mg mg mg 
Blatter. .... 0,205 0,004 0,068 
‘Obne P Stengel 0,115 0,027 0,058 
Wurzeln ur 0,044 0,018 0,040 
Gesamte Pflanzen 0,118 0,018 0,055 
Blätter. .... 2,225 0,195 0,178 
Orthophosphat Stengel . 1,227 0,185 0,091 
Wurzeln ... 0,801 0,037 0,133 
Gesamte Pflanzen 1,419 0,147 0,130 
PER Zen. Blätter... . . 3,093 0,014 0,092 
= a Stengel... . . 0,904 | 0,033 | 0,060 
ve Wurzeln 0,480 | 0,011 0,075 
Gesamte Pflanzen 1,645 0,021 0,075 
Blatter. . . . . 1,367 0,032 0,089 
Pyrophosphat Stengel... . . 0,875 0,061 0,080 
Wurzeln 0,585 0,010 0,064 
Gesamte Pflanzen 1,011 0,037 0,080 
Blätter . . 2,720 0,051 0,061 
Kaliummetaphosphat Stengel. . . . . 1,291 0,015 0,053 
Wurzeln . . . . 0,768 0,145 0,060 
Gesamte Pflanzen 1,836 0,059 0,058 
Blätter . . . .. 0,945 0,160 0,135 
Cal taphosphat | Stengel. . . . . 0,465 | 0,092 | 0,041 
Wurzeln 0,339 0,040 0,146 
Gesamte Pflanzen 0,655 0,113 0,101 
Blatter . 0,456 1,444 0,099 
Phosphit Stengel . . 0,332 1,983 | 0,073 
Wurzeln 0,229 1,086 0,152 
Gesamte Pflanzen 0,353 1,601 0,099 
Blätter . . 3 er 0,210 0,602 0,091 
Hypophosphit Stengel. . . . . 0,144 0,554 0,082 
Wurzeln 0,126 0,409 0,083 
































Gesamte Pflanzen 








0,158 








0,530 








0,085 
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an den Phosphorfraktionen. 
reihe I. 
In 1g Trockengewicht sind enthalten: 
Gesamt-P en —s Unlôsl. P Gesamt-P 
mg mg mg mg ng 

0,277 0,865 0,017 0,287 1,169 
0,200 1,171 0,275 0,591 2,037 
0,102 0,379 0,155 0,345 0,879 
0,191 0,826 0,123 0,384 1,333 
2,598 11,523 1,010 0,922 13,454 
1,503 9,246 1,394 0,686 11,326 
0,971 7,171 0,331 1,191 8,693 
1,696 9,744 1,506 0,893 11,642 
3,199 24,316 0,110 0,723 25,149 
0,997 18,116 0,661 1,202 19,980 
0,566 8,511 0,195 1,330 10,035 
1,741 20,505 0,269 0,934 21,709 
1,488 11,526 0,270 0,750 12,546 
1,016 10,294 0,718 0,941 11,953 
0,659 7,597 0,130 0,831 8,558 
1,128 10,429 0,385 0,825 11,639 
2,832 22,204 0,416 0,498 23,208 
1,359 13,897 0,161 0,571 14,805 
0,973 7,942 1,499 0,620 10,062 
1,953 17,128 0,547 0,542 18,217 
1,240 6,794 1,150 0,971 8,914 
0,598 4,664 0,923 0,411 5,998 
0,525 3,065 0,362 1,320 4,767 
0,868 5,511 0,950 0,851 7,312 
1,999 3,026 9,582 0,657 13,265 
2,388 3,086 18,429 0,678 22,193 
1,467 2,067 9,801 1,372 13,240 
2,054 2,861 12,975 0,803 16,639 
0,903 1,036 2,968 0,449 4,453 
0,780 0,975 3,751 0,555 5,281 
0,618 0,857 2,182 0,565 4,204 
0,773 0,966 3,236 0,518 4,722 
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Gehalt der sterilen Pflanzen 
Versuchs- 
In 1g Frischgewicht sind enthalten: 
2 [arr ee 
P-Quell pri teil ho-P LüsL. Nie rtho-P | Unlösl. F 
mg mg mg 
Blätter . 0,154 0,012 0,119 
Ohne P Stengel... . . 0,049 0,031 | 0,048 
Wurzeln 0,066 0,001 0,077 
Gesamte Pflanzen 0,086 0,019 0,077 
Blatter. .... 0,906 0,126 0,212 
Orthophosphat Stengel. . . . . 0,690 0,083 0,152 
Wurzeln . . .. 1,024 0,046 0,070 
Gesamte Pflanzen 0,821 0,091 0,158 
. jorg. 0,057) à 
Blatter. . . . . 0,578 | anorg. 0,000 | 0,163 
: 0,026 
P St tern À f | OF8 3 | ),06 
yrophosphat engel 0,425 | anorg. 0,000 | 0,060 
{ org. 0,010 | 127 
Wurzeln 0,168 |anorg. 0,042 | 0,027 
Gesamte Pflanzen 0,473 0,047 0,112 
2 jorg. 0,114] de 
mé ae 6 
Blatter 1,172 | anorg. 0,000 | 0,27 
(org. 0,025) | 0.055 
Metaphosphat Stengel... . . 0,731 | anorg. 0,000 | 0,055 
(org. 0,036] 170 
oe on ad lanorg. 0,146 | Pen 
Gesamte Pflanzen 0,817 0,080 0,130 
; 0,113 
ätter . . isa | IE 3 Hl) 0,149 
pre bi lanorg. 0,236 | vas 
q 0,121 
i s age * 13 | Je 2711 0,080 
Phosphit Stengel ; 0,113 lanorg. 0,324 | 0,08 
{ org. 0,011 | 0.056 
Wurzeln 0,078 | anorg. 0,130 | ,056 
Gesamte Pflanzen 0,137 0,363 0,104 
= | org. 0,042 | 0 
Blatter. .... 0,155 | anorg. 0,236 | ,128 
; = jorg. 0,007) 0.05: 
Hypophosphit Stengel. . . . .. 0,070 | anorg. 0,086 | ),052 
jorg. 0,012) 0.047 
Wurzeln 0,088 | anorg. 0,012 | ‚047 
Gesamte Pflanzen 0,103 0,144 0,077 
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an den Phosphor fraktionen. 
reihe II. 
In 1g Trockengewicht sind enthalten: 
> Lösl. Lésl. Nicht- saci 
Gesamt-F Ober tte? Unlösl. 1 Gesamt-P 
mg mg mg mg mg 
0,285 0,660 0,051 0,510 1,221 
0,128 0,488 0,309 0,478 1,275 
0,144 0,865 0,013 1,009 1,887 
0,182 0,623 0,137 0,553 1,312 
1,244 6,412 0,892 1,500 8,804 
0,925 7,492 0,901 1,650 10,043 
1,140 19,845 0,891 1,357 22,093 
1,070 8,077 0,896 1,554 10,527 
0,798 4,987 0,492 1,406 6,885 
0,511 7,944 0,486 1,121 9,551 
0,247 4,058 1,256 0,652 5,966 
0,632 5,465 0,543 1,299 7,307 
0,880 
56? ) ‘ D 
1,562 9,050 0,000 2,131 12,062 
à 0,298 
- ’ 9 > 
0,811 8,713 0,000 0,656 ,666 
0,744 
5 < 31 
0,621 7,624 3,017 1,446 12,8 
1,026 8,776 0,855 1,394 11,025 
0,835 
6 35¢ , 5,0 7 
0,682 1,359 1,743 1,100 37 
5 er 1,474 ” 
0,638 1,376 3.946 0,974 7,771 
0,150 
€ 5 y ’ 57 
0,275 1,066 1,776 0,765 3,7 
0,604 1,335 3,549 1,020 5,903 
0,561 
0,215 Trockengewicht wurde nicht bestimmt 
0,159 
0,324 
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C. Zusammenfassung. 

1. In steriler Kultur wurden folgende anorganische Phosphorver- 
bindungen auf ihre Verwertbarkeit für die höhere Pflanze (Mais) geprüft: 
Kaliumorthophosphat (primär), Ammoniummagnesiumphosphat, Ka- 
liumpyrophosphat, Kaliummetaphosphat, Calciummetaphosphat, Ka- 
liumphosphit, Kaliumhypophosphit. 

2. Von diesen Verbindungen erwiesen sich in unseren Versuchen nur 
die vom Phosphorpentoxyd abgeleiteten Salze als geeignete Phosphor- 
quellen, wobei das Ammoniummagnesiumphosphat die höchsten Erträge 
an Pflanzensubstanz lieferte. Dem Kaliumorthophosphat waren Kalium- 
und Calciummetaphosphat, sowie Kaliumpyrophosphat teils gleich- 
wertig, teils unterlegen. Phosphit und Hypophosphit dagegen wurden 
nicht assimiliert, übten aber andererseits auch keine oder doch keine er- 
hebliche Giftwirkung aus. 

3. Pyrophosphat und Metaphosphat werden auch bei steriler Kultur 
bereits in der Nährlösung allmählich in Orthophosphat übergeführt. 
Diese Umwandlung geht auch ohne Pflanze in steriler wässeriger Lösung 
(Nährlösung bzw. destilliertes Wasser) vor sich, wenn auch meist lang- 
samer. 

4. Pyrophosphat, Metaphosphat, Phosphit und Hypophosphit können 
als solche von der Pflanze aufgenommen werden. Während Pyrophos- 
phat und Metaphosphat jedoch in der Pflanze sehr schnell in Ortho- 
phosphat übergeführt werden und nur in den Wurzeln, nicht aber in 
Stengeln und Blättern nachweisbar sind, ist Phosphit und Hypophosphit 
auch in Stengel und Blätter reichlich vorhanden, ohne jedoch assimiliert 
zu werden. 

5. Der größte Gehalt an Phosphor in der Pflanze zeigte sich in der 
Regel auf Orthophosphat und Kaliummetaphosphat. Abgesehen von den 
nicht verwertbaren P-Quellen Phosphit und Hypophosphit liegt der 
größte Teil des vorhandenen Phosphors in sämtlichen Organen als Ortho- 
phosphat-P vor; sein Anteil an Gesamt-P ist auch in der phosphorfrei 
gehaltenen Pflanze beträchtlich. 
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KURZE MITTEILUNG. 


(Aus dem Forstbotanischen Institut Tharandt der Technischen Hochschule 
Dresden.) 


DER OSMOTISCHE WERT IM BAUM. 
Von 
MARTIN PFEIFFER. 
(Eingegangen am 22. Dezember 1932.) 


Uber die osmotischen Verhältnisse in Bäumen liegen bereits ver- 
schiedene Bestimmungen vor, die meist zur Erklärung der Triebkräfte 
des aufsteigenden Saftstromes vorgenommen wurden. Soweit sich diese 
Bestimmungen auch zur Erklarung des absteigenden Saftstromes ver- 
werten lassen, hat E. Münch sie in seinem Buch ,,Die Stoffbewegungen 
in der Pflanze“, S.41ff. (1930) kritisch besprochen. Dabei hat es sich 
gezeigt, daß das vorhandene Material noch der Ergänzung bedarf. Diese 
Lücken auszufüllen, war die Aufgabe der vorliegenden Arbeit, die auf 
Veranlassung und unter der freundlichen Leitung meines hochverehrten 
Lehrers, Herrn Prof. Dr. Mincu, ausgeführt wurde, dem ich auch an 
dieser Stelle meine herzlichste Dankbarkeit zum Ausdruck bringen 
möchte. Da die Verarbeitung des ganzen Untersuchungsstoffes noch 
längere Zeit in Anspruch nehmen wird, möchte ich die wichtigsten End- 
ergebnisse hier vorläufig mitteilen. 

Als besonders geeignetes Objekt zum Studium der Druckverteilung 
in den Bäumen hat sich der aus Einschnitten in die Rinde auslaufende 
Siebröhrensaft erwiesen, da er im unveränderten Zustand gewonnen. 
und sein osmotischer Wert mit der kryoskopischen Methode leicht be- 
stimmt werden kann. Wir erhalten daher durch seine Untersuchung 
einen Einblick in die osmotischen Verhältnisse lebenswichtiger Teile der 
Pflanze, wobei wir die bekannten Fehlerquellen der plasmolytischen 
Methode oder der Preßsaftuntersuchung vermeiden können, die bisher 
einige Unsicherheit in derartige osmotische Bestimmungen gebracht 
haben. Die Untersuchung von Siebröhrensäften wurde von August bis 
November und zwar hauptsächlich an Quercus rubra, zum Vergleich auch 
an Castanea vesca, Robinia pseudacacia, Acer platanoides, vereinzelt 
auch an Acer pseudoplatanus, Quercus sessiliflora und pedunculata aus- 
geführt; insgesamt wurden mehr als 250 Einzelbestimmungen von Sieb- 
röhrensäften vorgenommen. 
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Tabelle | gibt einen Überblick über einige Durchschnittswerte des 
Siebröhrensaftes von Roteiche, der in einer Höhe von 1,5 m über dem 
Boden gewonnen wurde. 








Tabelle 1. 
Durchschnittswerte von Siebréhrensaft bei Quercus rubra. 
Datum Atm. 
12. August 15,0 
12. September 18,1 
13./14. Oktober 20,5 
5. November 21,1 





Die von Münch durch vergleichende Plasmolyseversuche gefundenen 
Werte von Siebröhrensäften liegen im allgemeinen, auch wenn man sie 
auf 0° C umrechnet, etwas über den von mir ermittelten Durchschnitts- 
werten. Berücksichtigt man aber die individuellen Schwankungen, die 
zum Teil erheblich sein können, so kann eine gute Übereinstimmung 
beider Untersuchungen festgestellt werden. Wie auf plasmolytischem 
Wege von E. Münch, so wurde auch kryoskopisch von mir ein besonders 
hoher osmotischer Wert des Siebröhrensaftes bei Robinia pseudacacia 
erhalten (Max.: 30,0 Atm. am 12. IX). 

Aus Tabelle 1 ist ersichtlich, daß der osmotische Wert des Sieb- 
röhrensaftes von August bis September kontinuierlich ansteigt, und 
zwar ergab sich im Gesamtdurchschnitt eine Steigerung von ungefähr 
2 Atm. im Monat. Ein Absinken des osmotischen Wertes zur Beendigung 
der Vegetationszeit, wie dies bei den Blättern der Fall ist, konnte beim 
Siebröhrensaft nicht beobachtet werden. Es ließ sich aber feststellen, 
«daß individuelle Unterschiede im osmotischen Wert des Siebröhrensaftes 
bei Einzelexemplaren einer Species sich zum Teil auf die Unterschiede 
ihres Vegetationszustandes zurückführen lassen. Pflanzen, die ihre 
Vegetation zeitig einstellen, haben im Herbst im allgemeinen einen 
höheren osmotischen Wert als solche, die ihre Vegetationsperiode weit 
in den Herbst hinein ausdehnen. 

Nach der Münchschen Druckstromtheorie muß, mit Ausnahme ge- 
wisser von MÜNCH erörterter Sonderfälle, ein osmotisches Gefälle in der 
Pflanze vom Ort der Erzeugung zum Ort des Verbrauchs bestehen. Dieses 
konnte auch tatsächlich nachgewiesen werden, und zwar zunächst im 
Sicbréhrensaft der Stämme. Bei Quercus rubra war im Durchschnitt zahl- 
reicher Bestimmungen von oben nach unten ein osmotisches Gefälle von 
0,29 Atm. je laufenden Meter der Stammlänge festzustellen. Bei den 
übrigen untersuchten Holzarten war das Gefälle ähnlich, nur bei einigen 
am 11. X. untersuchten Exemplaren von Acer platanoides war es etwas 
stärker und betrug durchschnittlich 0,64 Atm. je laufenden Meter 

Planta Bd. 19. 18 
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Stammabfall. Bei dieser Holzart wurde auBer dem Siebréhrensaft, der 
beim Anschneiden der Rinde zunächst aus der Wunde austritt, auch der 
noch längere Zeit nachflieBende Milchsaft untersucht. Sein osmotischer 
Wert lag annähernd 2,5 Atm. unter dem osmotischen Wert des Sieb- 
röhrensaftes, zeigte aber fast gleiches Gefälle von oben nach unten im 
Stamm wie dieser. 

Außerdem muß nach der genannten Theorie auch eine Abnahme des 
osmotischen Wertes von den assimilierenden Blättern zum Siebréhrensaft 
des Stammes und der Wurzel bestehen. Daher wurde außer dem Sieb- 
röhrensaft auch das Laub der betreffenden Bäume untersucht, und zwar 
meist mittels kryoskopischer Bestimmung von Preßsäften, wobei Stiele 
und Hauptrippen, soweit dies bei den einzelnen Holzarten möglich war, 
nicht mit verarbeitet wurden, da sie den osmotischen Wert des Preß- 
saftes um 1—2 und mehr Atm. herunterdrücken können, wie ver- 
gleichende Versuche ergaben. 

Vergleichende plasmolytische Untersuchungen ergaben, daß die so 
erhaltenen kryoskopischen Werte einige Atm. unter den osmotischen 
Werten des Palisaden- und Schwammparenchyms liegen. Wird dies be- 
rücksichtigt, so ergibt sich stets ein beträchtliches Gefälle vom Pali- 
saden- und Schwammparenchym der Laubblätter zum Siebröhrensaft des 
Stammes. Nur bei Robinia pseudacacia, wo eine plasmolytische Parallel- 
untersuchung nicht durchgeführt werden konnte, da sich das Objekt 
wegen der Kleinheit seiner Zellen nicht dazu eignete, konnte ein solches 
Gefälle nicht festgestellt werden. Dieser Fall ist noch aufzuklären. Ein 
ähnlicher Fall bei Acer platanoides ist so zu erklären, daß beim Aus- 
pressen der Blätter der Milchsaft und andere Säfte aus nichtassimilieren - 
den Blattelementen den Zellsaft verdünnt und damit seinen osmotischen 
Wert herabgesetzt hatten. 

Als Parallele zu diesen Untersuchungen an krautigen Gewächsen 
wurde eine ähnliche Bestimmung an Cucurbita pepo vorgenommen. 
Auch hier ergab sich ein osmotisches Gefälle von den Blättern zu den 
Sprossen. So wurde z. B. am 7. X. der osmotische Wert des Siebröhren- 
saftes aus Ranken mit 7,7 Atm., der des Preßsaftes der Blätter mit 
10,8 Atm. festgestellt. 

Außer der vertikalen Verteilung des osmotischen Wertes im Baum 
wurde auch seine horizontale Verteilung näher untersucht, und zwar 
wurde der osmotische Wert von Preßsäften verschiedener ans Cambiwm 
angrenzender Holz- und Bastschichten bei Castanea vesca kryoskopisch 
bestimmt. Unter anderem wurde auch das Jungholz untersucht, in dem 
sich das Plasma aus den später leblosen Elementen noch nicht zurück- 
gezogen hatte, und das sich in langen papierdünnen Häuten vom Stamm 
abziehen ließ. Stets ergab sich vom Siebröhrensaft aus ein Druckabfall 
sowohl im Holz als auch im Bast. Es gelang auch, außer dem Siebröhren- 
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saft jeweils in derselben Region noch Cambialsaft, d. h. die beim Abreißen 
der Rinde aus den zerrissenen Zellen des wachsenden Cambiums aus- 
tretende Flüssigkeit, zu gewinnen. Sein osmotischer Wert lag im Herbst 
um rund 4 Atm. unter dem des Siebréhrensaftes, zeigte jedoch das gleiche 
Gefälle von oben nach unten wie dieser. Das Gefälle setzte sich auch 
in der Wurzel fort. Es betrug durchschnittlich 0,23 Atm. je laufenden 
Meter. Einen Überblick über die Druckverteilung in einer Castanea 
vesca gibt Tabelle 2. 

Bestimmungen des osmotischen Wertes von Cambial-Saft wurden 
ferner im August an Fichte ausgefiihrt. Hier war das osmotische Ge- 
fälle im Stamm nicht so stark wie bei Castanea. Es wurde meist mit 
0,10 Atm. je laufenden Meter bestimmt. 

Eine weitere Möglichkeit zur Nachprüfung der Miincuschen Theorie 
schien bei austreibendem Laub, insbesondere bei der Neubildung von 
‚Johannistrieben gegeben. Da nur wenig vergleichende Angaben über den 
osmotischen Wert von Johannistrieben und erster Frühjahrsbelaubung 
bisher vorlagen, wurden auch hier noch einige Untersuchungen an den 
verschiedensten Holzarten vorgenommen. (Quercus sessiliflora, pedun- 
culata, rubra, Acer platanoides, pseudoplatanus, Fraxinus excelsior, Car- 
pinus betulus, Fagus silvatica, Sambucus nigra, Salix purpurea, Alnus 
glutinosa, Betula verrucosa und Populus pyramidalis.) Es ergab sich stets, 
wie ja auch von anderen Forschern an einzelnen Beispielen schon gezeigt 
wurde, daß der osmotische Wert der neu sich bildenden jungen Blättchen 
wesentlich, zum Teil bis zu 7,4 Atm., unter dem osmotischen Wert fertig 
ausgebildeter Blätter liegt. Später, wenn die Johannistriebe ausge- 
wachsen sind, können sich die Verhältnisse umkehren, wenn die zuerst 
gebildeten älteren Blätter auch zuerst ihre Assimilation einstellen, ver- 
gilben und aus dem Saftkreislauf des übrigen Baumes ausscheiden, wäh- 
rend die jungen neugebildeten Blätter der Johannistriebe noch voll assi- 
milieren. Die gleichen Verhältnisse konnten sogar innerhalb eines Triebes 
bei Lärche, die ja ihr Längenwachstum erst sehr spät abschließt, und bei 
Douglasie beobachtet werden. Die bereits ausgewachsenen und assi- 
milierenden Nadeln an der Basis der Triebe zeigten einen höheren os- 
motischen Wert als die noch im Wachstum begriffenen Nadeln an der 
Spitze des Triebes. 

Ferner wurde der osmotische Wert wachsender Früchte im Verhält- 
nis zu dem der Blätter des gleichen Baumes bei Quercus sessiliflora, 
pedunculata, rubra, Castanea vesca, Pirus Siversii, Pirus floribunda, 
Rhamnus frangula, Tilia grandifolia, Sambucus nigra, Symphoricarpus 
racemosa, Alnus glutinosa, Cucurbita pepo und Humulus lupulus näher 
untersucht. Auch hier war stets ein Abfall des osmotischen Wertes vom 
Ort der Erzeugung, den Blattern, zum Ort des Verbrauchs, der wachsen- 
den Frucht, nachzuweisen. Erst zur Zeit der Reife, wenn sich die Frucht 
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Tabelle 2. Castanea vesca, Höhe 11 m, Brusthéhendurchmesser 
26 cm, untersucht am 23. IX. 

















Hncher [Wasser tacher {ser 
Wert | sehalt Wert | Schalt 
(Atm) | % (Atm)| % 
Lichtblätter, ohne Rip- Alteres Holz aus 1—2m 
En a el eae 5 22,4 | 54,7 ee ht 7,5 | 58,2 
Schattenblätter, ohne Cambiales Holz aus 
es Soe 4 10,6 | 67,3 1—2m Höhe... . 11,8 | 72,1 
Unreife Frucht . . . .| 99 | 72,9 | 1. Cambiale Basthaut aus 
RT 11,6 | 63,7 1—2m Hôhe. . . .| 12,2 | 63,0 
Siebröhrensaft aus 7m 2. Basthaut aus 1—2 m 
DES TS ler ot 17,1 | — rs be ti | 
Cambialsaft, aus 6,5 bis 3. Bastschicht aus I—2m 
75m Höhe. . . .. 12,9 | - D Eu 0 8,6 | 50,4 
Cambialbrei, Rindenseite 4. AuBere Bastschicht aus 
aus 6,5-7,5m Höhe. | 13,5 | — 1—2m Höhe... . 8,0 | 54,8 
Cambialbrei, Holzseite Siebröhrensaft aus 0,5 m 
aus 6,5—7,5m Höhe. | 13,3 | - ee a 15,6 
Siebréhrenbrei aus 6,5 Cambialsaft, Holzseite, 
bis 7,5 m Höhe . 14,0 | - aus 0—1 m Hohe. .| 11,1 
Siebröhrensaft aus 4,5 m Cambialsaft, Rinden- 
DL ER eats 16,2 | - seite, aus 0—1 mHöhe | 11,0 
Cambialsaft aus 4,5 bis Starke Wurzel !/,m vom 
55m Höhe... .. 12,0 | — Stamm 
Siebröhrensaft aus 1,5 m Cambialsaft, Holzseite | 11,0 | — 
is DK we 15,8 | — Cambiales Holz. . .| 11,0 | 69,2 
Cambialsaft, Holzseite Rinde . ec 8,7 | 59,8 
aus 1—2m Höhe . .| 11,3 = Mittlere Wurzel 2m vom 
Cambialsaft, Rindenseite Stamm 
aus 1—2m Höhe . 11,3 _ Cambialbrei 10,1 _ 
Cambialbrei, Holzseite aus! Cambialsaft 9,7 — 
1—2m Höhe . I 131 — Schwache Wurzel — 
Cambialbrei, Rindenseite wus D 6,3 | 51,8 
aus 1—2m Höhe . .| 11,7 - Rinde 6,2 | 51,2 








Der durch Abschaben gewonnene „Cambialbrei‘ enthält außer den Cam- 
biumzellen zu einem geringen Teil auch andere Zellarten und weicht deshalb, 
sowie wegen unvermeidlicher Fehlerquellen bei der Gewinnung, in seinem os- 
motischen Werte etwas vom Cambialsaft ab. Entsprechendes gilt auch vom 
„Siebröhrenbrei‘‘ und dem Siebröhrensaft. Extrazellulare Bestandteile sind be- 
sonders bei den Bastschichten mit zu berücksichtigen. 


aus dem Saftkreislauf des Mutterbaumes loslöst, kehrt sich das Verhält- 
nis um. Als Beispiel seien folgende Werte angeführt (Tabelle 3). 

Endlich wurden noch die osmotischen Verhältnisse von Keimlingen 
näher untersucht. Sollte die Münchsche Theorie zu Recht bestehen, 
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Tabelle 3. 
Frucht Blitter 
Osmotischer| Wasser- |Osmotischer| Wasser- 
Wert gehalt Wert gehalt 
(Atm.) % (Atm.) % 
Sambucus nigra 
8. VIII. (Frucht unreif). . . . . 8,8 81,9 15,3 73,9 
4. X. (Frucht rei)... . : . .. 21,1 77,9 13,0 80,8 
Pirus Siversii 
29. VIL. (Frucht unreif) . . . . 15,1 81,8 23,4 61,9 
30. IX. (Frucht reif). . . . . . 26,6 81,0 22,2 61,2 














so muBte bei jungen Keimlingen ein Abfall des osmotischen Wertes von 
den Reservestoffbehältern, den Kotyledonen, zum Ort des Verbrauchs, 
den wachsenden Pflanzenteilen, z. B. den jungen Primärblättern, be- 
stehen. Dies hat sich bei jungen Buchenkeimlingen, sowie bei Trauben-, 
Stiel- und Roteichenkeimlingen auch voll bestätigt. Erst nachdem die 
eigene Assimilation der jungen Primärblätter begonnen hat, und die 
Kotyledonen schon mehr oder weniger erschöpft und geschrumpft sind, 
steigt ihr osmotischer Wert wesentlich über den der Kotyledonen. Bei 
Keimlingen, die im Dunkeln erzogen wurden, deren Primärblätter also 
an der eigenen Assimilation gehindert waren, stieg der osmotische Wert 
der Primärblätter kaum über den der Kotyledonen (vgl. Tabelle 4). 























Tabelle4. 
Kotyledonen Primärblätter 
Osmotischer| Wasser- [Osmotischer] Wasser 
Wert gehalt Wert gehalt 
(Atm.) % (Atm., ° 
25. VI. 32 überwinterte, ungekeimte 
sg a Rn 19,8 65,7 
15. VII. 32 im Licht erzogene Keim- 
es 25 DER M 16,2 71,8 9,1 81,4 
24. VIII. 32 im Dunkeln erzogene 
PR se cel ir at « 12,0 81,9 12,5 81,7 
31. VIII. 32 im Licht erzogene Keim- 
ae “oi ob Ti 14,4 73,8 17,1 63,5 


Als Gesamtergebnis dieser Untersuchungen kann berichtet werden, 
daB sich im Laufe der zahlreichen Bestimmungen keine Tatsachen er- 
geben haben, die gegen die Münchsche Theorie der Stoffbewegung 
sprechen, sondern vielmehr sämtliche Ergebnisse mit ihr überein- 
stimmen, mit Ausnahme des einen noch ungeklärten Falles von Robinia 


pseudacacia. 
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Eine weitere Aufgabe der Arbeit bestand darin, eventuelle Be- 
ziehungen zwischen dem osmolischen Wert und der Frosthärte von 
Fichtentrieben zu untersuchen. Allgemeine Betrachtungen, wie (die Er- 
höhung des osmotischen Wertes im Winter und die Erniedrigung zur 
Zeit des Austreibens usw., konnten hier keine Klarheit schaffen; daher 
wurden zu jeder Jahreszeit vergleichende Untersuchungen sowohl des 
osmotischen Wertes, als auch der Frosthärte jeweils an ein und dem- 
selben Material durchgeführt. Die Bestimmung des osmotischen Wertes 
erfolgte mit der kryoskopischen Methode. Die Frosthärte wurde unter 
möglichst natürlichen Verhältnissen geprüft, d. h. bei einer langsamen 
Abkühlung um 3—5° ( in der Stunde. Frühere, noch nicht veröffent- 
lichte Untersuchungen haben nämlich ergeben, daß bei einer plötzlichen 
Abkühlung wesentlich andere Werte der kritischen Frosttemperatur er- 
halten werden können, als bei langsamer. Ebenso erfolgte das Auftauen 
der gefrorenen Fichtentriebe langsam, da auch eine stärkere Schädigung 
durch rasches Auftauen festzustellen war. Bei den vergleichenden Unter- 
suchungen hat sich bisher herausgestellt, daß die Frosthärte von Fichten- 
trieben annähernd parallel geht dem osmotischen Wert des Nadelpreß- 
saftes der einzelnen Jahrgänge. Auch künstliche Veränderungen des 
osmotischen Wertes durch längeres Aufbewahren bei warmer oder kühler 
Temperatur führten zn gleichem Ergebnis. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden ermöglicht durch die 
Unterstützung der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaften, die in 
dankenswerter Weise eine hydraulische Presse zur Preßsaftgewinnung 
und einen Eisschrank für die Frostversuche sowie zum Aufbewahren der 
Siebröhren- und Preßsäfte zur Verfügung stellte. 








BLUTENOKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN MIT HUMMELN. 
V. DER BLUTENEINBRUCH VON BOMBUS TERRESTER L. 
Von 
Hans KUGLER 
(Dresden). 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Dezember 1932.) 


Einführung. 

Es ist eine bekannte Erscheinung, daß manche Hummelarten, so be- 
sonders Bombus terrester L. und B. mastrucatus GERST., gelegentlich beim 
Blütenbesuche ihren Rüssel nicht in die Kronröhre einführen, sondern 
von außen die Blüte durchstechen oder aufbeißen und so zum Nektar ge- 
langen. Bei der teleologischen Einstellung der früheren Blütenbiologie 
ist es verständlich, daß diese Tatsache großes Interesse erregen mußte. 
Sah man in den Wechselbeziehungen zwischen Blüten und ihren Bestäu- 
bern doch bis in die letzten Einzelheiten nichts als gegenseitige ,,Anpas- 
sungen‘, die einen möglichst „zweckmäßigen‘‘ Ablauf des Blütenbesuches 
gewährleisten sollten. Unvereinbar mit dieser Auffassung waren aber 
natürlich die ,,Einbrüche‘* mancher Hummeln, die alles andere als für die 
Pflanze ‚zweckmäßig‘ erschienen. HERMANN MÜLLER brandmarkte diese 
Tiere deshalb auch mit dem Namen ,, Dysteleologen“, der später auch von 
anderen Autoren übernommen wurde. Weitere Bearbeiter dieses Pro- 
blems waren CHARLES Darwin, SCHULZ, PAMMEL, KNUTH, WAGNER und 
v. BuTTEL-REEPEN. Auf ihre Auffassungen soll an entsprechender Stelle 
eingegangen werden. Wenn ich trotz dieser vielen Darstellungen eine er- 
neute Untersuchung des ,,Hummeleinbruches“ für notwendig hielt, so 
liegt dies einmal in den vielfach widersprechenden Auffassungen der frü- 
heren Untersucher und andererseits in deren Methode begründet. Die 
früheren Ergebnisse sind nur aus gelegentlichen Beobachtungen an Tieren 
in der Natur und aufgebohrten Blüten erschlossen, ohne daß eine nähere 
Bekanntschaft mit diesen Tieren, wie sie der Versuch gestattet, vor- 
handen war. Der Wert solcher Einzelbeobachtungen ist, seitdem wir 
wissen, daß Hummeln früher gemachte Erfahrungen bei ihren Blüten- 
besuchen verwerten, stark gesunken. Eine weitere Anregung zu dieser 
Studie erhielt ich noch in einem Brief von Herrn Prof. KNoLz, Prag, dem 
ich auch an dieser Stelle dafür danken möchte. 


Planta Bd. 19. 19a 
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Die vorliegenden Untersuchungen sind hauptsächlich mit Bombus 
terrester L. ausgeführt, da mir B. mastrucatus nicht zur Verfiigung stand. 

Für das Verständnis des Hummeleinbruches schienen mir drei Frage- 
stellungen aufschluBreich : 

1. Unter welchen Bedingungen führt B. terrester Einbrüche aus? 

2. Wie führt B. terrester den Einbruch aus, und warum ,,brechen‘ die 
anderen Hummeln (von B. mastrucatus abgesehen) nicht in gleichem 
MaBe ein? 

3. Wie findet B. terrester eine zum Honigstehlen geeignete Stelle an 
Blüten? 


I. Unter welchen Bedingungen führt Bombus terrester L. 
„Einbrüche“ an Blüten aus? 


CHARLES DARWIN beschäftigte sich in seinem Buche über die Kreuz- 
und Selbstbefruchtung im Pflanzenreich mit diesem Problem. Er 
schreibt, daß ,,der Beweggrund, welcher Hummeln dazu treibt, Löcher 
durch die Blütenkronen zu nagen, der zu sein scheint, Zeit zu ersparen, 
denn sie verlieren viel Zeit beidem Hinein- und Herauskriechen an großen 
Blüten und durch das Hineinzwängen ihrer Köpfe in geschlossene. So- 
weit ich es beurteilen kann, waren sie imstande, bei einer Stachys und 
Pentastemon nahezu zweimal soviele Blüten zu besuchen, wenn sie sich 
auf der Oberfläche der Blütenkrone niederließen und durch die einge- 
schnittenen Löcher sogen, wie wenn sie auf die gewöhnliche Weise ein- 
gedrungen wären. Nichtsdestoweniger muß jede Biene, ehe sie reichliche 
Übung hat, einige Zeit damit verlieren, jede neue Durchbohrung aus- 
zuführen, besonders wenn die Durchbohrung durch beides, sowohl den 
Kelch als die Korolle gemacht werden muß. Diese Handlung erfordert 
daher Voraussicht.‘ Die Zeitersparnis, die Darwin beobachtet hat, er- 
folgt nur in solchen Fällen, wo die Tiere bereits durch ihre Vorgänger ge- 
bissene Löcher antreffen. Wenn dagegen die Tiere den ,,Einbruch* erst 
selbst vollziehen müssen, so dauert er länger als der ‚‚normale Saugakt*. 
Dieser Mehraufwand an Zeit und Mühe soll nun in der ‚Voraussicht‘“ er- 
folgen, daß er zum „Besten anderer Glieder der Gemeinde“ sei. Diese 
„Voraussicht‘‘ Darwıns würde aber derartig verwickelte psychische Vor- 
gänge bei den Hummeln erfordern, wie sie nach den bisher vorliegenden 
Ergebnissen wohl nicht vorhanden sind. Ich konnte während meiner nun 
mehrjährigen Versuche mit Hummeln nie irgendwelche Beobachtungen 
machen, daß sich diese Tiere beim Nahrungssuchen von etwas anderem 
als dem nach momentaner Befriedigung strebenden Nahrungstrieb leiten 
ließen ; denn die instinktiven Handlungen bei der Brutpflege können wohl 
nicht als ‚„‚Voraussicht‘‘ bezeichnet werden. 

Knur# gibt in Anlehnung an ScHULZ einen Überblick über die ein- 
brechenden Hummeln und geht dabei besonders auf die Rüssellänge ein. 
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Je kürzer der Rüssel ist, desto häufiger erfolgen ,,Einbriiche“. ,,Beson- 
ders zwei Hummeln sind es, welche infolge ihres kurzen Rüssels den Nek- 
tar zahlreicher Blüten, der ihren mit längerem Rüssel ausgestatteten Ver- 
wandten leicht erreichbar ist, nicht auf normalem Wege erlangen können. 
Es sind dies Bombus terrester L. und der in den Alpen sehr häufige B. ma- 
strucatus GERST., welche durch Anbeißen der honigführenden Organe von 
außen und Einführen des Rüssels in die gemachte Öffnung den Nektar 
stehlen und so der Pflanze nicht nur nicht nützen, sondern häufig scha- 
den‘ (KNuTH 1898, I, S. 121). Doch scheint mir damit die ,, Psychologie‘ 
des Einbruches, vor allem die Griinde, die dazu führen, nicht geklärt zu 
sein. Es gibt bekanntlich so viele Bliiten mit Honig, der B. terrester zu- 
gänglich ist, daß letzterer wahrlich nicht auf die doch verhältnismäßig 
wenigen langröhrigen Hummelblumen angewiesen wäre. 

Zur Nachprüfung dieser Frage setze ich 9 Tieren, 2 B. agrorum L. und 
7 B.terrester L., in dem Versuchskasten meiner früheren Untersuchungen, 
der diesmal während der Versuche mit einer Tageslichtlampe erleuchtet 
wurde, mehrere Blütenstände von Linaria vulgaris MILL., die sich in klei- 
nen Gläschen befanden, vor. Die beiden B. agrorum waren auf Linaria 
gefangen und wahrscheinlich bereits an die Blumen ‚gebunden‘, die 
übrigen Tiere stammten von Lycium halimifolium-Hecken. Die Blüten 
von Linaria vulgaris besitzen am Grunde des Fruchtknotens ein nektar- 
absonderndes Gewebe. Der Nektar fließt in den Sporn und wird in ihm 
als ‚„Safthalter‘‘ gespeichert. B.terrester vermag jedoch infolge seines 
kurzen Rüssels nur bis zum Fruchtknoten vorzudringen und die Nektar- 
drüsen abzusaugen, dagegen kann er den im Sporn gelagerten Honig, der 
in den meisten Blüten einige Millimeter hoch steht, nicht erreichen. Um 
den Tieren so die Blüten ‚‚ertragsreicher‘‘ zu gestalten, füllte ich mittels 
einer Kapillarpipette durch den Schlund hochkonzentriertes Zucker- 
wasser bis zur Fruchtknotenhöhe. So war stets Nahrung in genügender 
Menge vorhanden. Die Tiere erhielten diese Blüten zum ersten Male am 
20. August 19.00 Uhr in den Kasten. Doch wurden sie nur von einem 
B. agrorum (der schon in der Natur Linaria besuchte!) aufgesucht. Erst 
am folgenden und übernächsten Tage waren die Tiere mit dem Blüten- 
mechanismus richtig vertraut. Sie saugten stets „normal“ durch den 
Schlund der Krone. In keinem einzigen Falle hatte ich beobachtet, daß 
ein Tier einen ‚„‚Einbruchsversuch‘‘ unternommen hätte. Am 23. August 
erhielten die Tiere eine Anzahl Linaria-Blüten, deren Kroneingang mit 
Paraffin vorher verklebt wurde. Die Blüten erhielten kein Zuckerwasser. 
Sie zeigten von den normalen Blüten weiter keine Abweichungen. Nur 
der leuchtende Ton des Saftmals erschien durch den Paraffinüberzug 
weniger satt. An diesen Objekten war so den Tieren jede Möglichkeit zu 
einem ‚normalen‘ Besuch genommen, der ,,Honig“ war ihnen nicht er- 


reichbar. 
19* 
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Versuchsprotokoll: 23. August 1932, 12.40 Uhr. 


B. agrorum besucht mehrere Blüten, versucht mit dem Rüssel an der ge- 
wohnten Stelle (Schlund) einzudringen, was aber nicht gelingt. Nach einigen 
derartigen Versuchen sticht das Tier mit dem Rüssel eine Blüte am Grund in 
der Fruchtknotenhöhe an und saugt. Es versucht noch an etwa 5—8 Blüten zu 
saugen, aber ohne Erfolg. Auch mehrere ausgeführte Stech- und Beißversuche 
führen zu keinem Erfolg. 

B. terrester 1 versucht mit dem Rüssel in mehrere Blüten einzudringen, 
findet aber keinen Eingang. Er benutzt darauf das vom vorigen Tier an einer 
Blüte erbohrte Loch und saugt dadurch. 

B. terrester 2 sucht ebenfalls erst mit gezücktem Rüssel ergebnislos herum, 
sticht bei einer weiteren Blüte ein Loch und saugt dadurch. 

B. agrorum (von oben) versucht sich an einer neuen Blüte, aber ohne Erfolg. 
Darauf versucht er — wie oben — am Grunde einer Blüte mit dem Rüssel ein- 
zustechen, was aber zunächst ebenfalls nicht gelingt. Erst nachdem mit den 
Kiefern ein Loch eingebohrt wurde, kann der Rüssel eindringen. Das Tier saugt 
dadurch. 

B.terrester 2 sucht an weiteren Blüten umher, sticht eine an und saugt. 

Zum Teil gelingt es den Tieren auch an dem äußersten Winkel der beiden 
Lippen mit dem Rüssel einzudringen. 

Wiederholung des gleichen Versuches mit neuen Blüten 17.00 Uhr. 

B. agrorum sucht mit dem Rüssel umher, findet aber keinen Eingang. Er 
versucht an der Stelle des Saftmales einzustechen und, als dies nicht gelingt, 
mit den Kiefern zu beißen. Doch bleibt der Erfolg wegen des Paraffinüberzuges 
dieser Stelle aus. Daraufhin versucht er tiefer unten in die Röhre einzustechen, 
es gelingt ihm, er saugt. 

B. agrorum 2 läuft die Blüten ab und saugt aus dem von B. agrorum 1 ge- 
stochenen Loch. 

B.terrester 1 sucht mehrere Blüten erst mit dem Rüssel ab, versucht an 
einer an der Stelle des Saftmales einzustechen, was ihm auch, allerdings etwas 
tiefer, gelingt. 

B. terrester 2 sucht umher, saugt durch das von B. agrorum 1 gestochene 
Loch, versucht auch selbst einzustechen und zu beißen, ob mit oder ohne Erfolg, 
konnte nicht einwandfrei beobachtet werden. 

B. terrester 1 sucht umher, saugt: bei dem von B. agrorum 1 gestochenen Loch 
und bohrt dann selbst bei einer Blüte ein. 


Das Ergebnis des Versuches ist einwandfrei. Die beiden Hummel- 
arten suchten auf den Blüten, deren ‚„‚Honigreichtum‘“ sie als das Ergeb- 
nis eines Lernvorganges kannten, hartnäckig nach dem Nektar. Da ihnen 
der Zugang versperrt war, verschafften sie sich ohne weiteres selbst einen. 
Das Anbohren dieser ‚geschlossenen‘ Blüten wurde von den Tieren 
ebenso geschickt ausgeführt, wie sonst das Saugen durch den Schlund. 
Ihr Benehmen machte durchaus den Eindruck, als ob für sie zwischen der 
Einführung des Rüssels in den Blütenschlund und dem Einstechen in die 
Krone kein anderer Unterschied bestünde, als der verschiedene Wider- 
stand, der dabei gegen den Rüssel wirkt. 

So zeigt dieser Versuch, wie die Tiere bei reichlicher ‚‚Tracht‘‘ die 
Blüten ohne Einbrüche ausbeuten, aber wie sie, sobald ihnen der Nektar 
unerreichbar wird, nur mehr vom ,,Einbruch“ leben. 
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Im obigen Fall handelte es sich um ,,Einbrüche“, die an Blüten voll- 
zogen wurden, deren Honigreichtum den Tieren aus Erfahrung bekannt 
und deren Zugang mit einem Male versperrt war. Die Tiere sollten auch 
in ihrem Verhalten Blüten mit spärlicher Ausbeute gegenüber, die ihnen 
eben noch erreichbar ist, geprüft werden. Dazu wählte ich abermals die 
Blüten von Linaria vulgaris, versah sie aber diesmal nicht mit Zucker- 
wasser. So stand den Tieren nur der wenige Honig, der die Nektarien 
benetzt, zur Verfügung. Es kamen vier Blütenstände von Linaria vul- 
garis und einer von Stachys recta, die alle in kleinen Gläschen mit Wasser 
standen, in den Versuchskasten. Einige Linaria-Blüten wiesen bereits 
am Grunde der Röhre in der Höhe des Fruchtknotens ein Loch auf, das 
sie während ihrer Entwicklung im Freien von irgendeiner Hummel ge- 
bissen erhielten. Der Versuch wurde mit anderen Tieren als der vorige 
durchgeführt. Diese hatten schon einige Zeit Gefangenschaft und meh- 
rere Versuche mit Papiertrichtermodellen und auch echten Blüten hinter 
sich. Mit Linaria vulgaris waren sie noch nie, wenigstens seit ihrer Ge- 
fangenschaft, in Berührung gekommen. Ich halte es auch für nahezu 
ausgeschlossen, daß die Tiere diese Blüten aus ihrer Freiheit her ,,kann- 
ten“, da ich in der Gegend ihres Fangortes (Hecken aus Lycium halin'i- 
folium Mixx.) nie Linaria vulgaris fand. Bei Versuchsbeginn waren die 
Tiere locker an Rot gebunden, so daß mit der Beachtung dergelben Blüten 
(nach einer 10stündigen Hung:rpause!) gerechnet werden konnte. 


Versuchsprotokoll: 8. September 1932, 19.45 Uhr. 


B. terrester 1 fliegt zu Linaria, streckt den Rüssel in den Schlund einer Blüte 
und anschließend gleich in ein schon vorgebissenes Loch am Blütengrund. 

B. terrester 2 läuft über m:hrere Blüten, streckt den Rüssel in einige Kron- 
röhren und in einige schon vorgebissene Löcher in der Fruchtknotenhöhe. 

B. terrester 2 streckt den Rüssel in den Rachen einer Blüte und in mehrere 
vorgebissene Löcher. 

B. terrester 1 saugt an mehreren Linaria-Blüten fast nur mehr an vorge- 
bissenen Löchern, fliegt auf Stachy:. bleibt auf einer Blüte kurze Zeit sitzen, 
wendet sich aber gleich wieder Linaria <u. 

B. terrester 4 fliegt auf Linaria, läuft über einige Blüten, saugt aber nicht. 

B.terrester 5 läuft über eine Linaria-Traube, ohne aber den Rüssel zu strecken. 

Bombus sp. läuft ebenfalls über Linaria-Blüten, ohne den Rüssel zu strecken. 

2 Bombus sp. laufen über Linaria, ohne den Rüsser zu strecken. Es tritt 
eine kurze Ruhepause ein, während der sich kein Tier an den Blüten etwas zu 
schaffen macht. 

B. terrester 2 saugt an mehreren Linaria-Blüten durch ein Loch am Grund. 
Von Zeit zu Zeit streckt das Tier auch den Rüssel in den Schlund. Doch zieht es 
ihn aus letzterem stets sehr schnell zurück, so daß das Tier kaum Nektar er- 
reicht hat. 

Bombus sp. läuft über mehrere Linaria-Trauben, ohne aber den Rüssel zu 
strecken. 

B. terrester 1 saugt an mehreren Blüten „normal“ und durch Löcher am 
Blütengrund. Das Tier klettert über Stachys zu einem anderen Linaria-Blüten- 
stand und saugt dort wieder an einigen Blüten. 
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B. terrester 2 saugt an mehreren Bliiten an bereits vorgebohrten Léchern. 
Das Tier bohrt auch selbst welche. 

Bombus sp. streckt an Linaria-Bliiten den Rüssel durch Löcher am Grund 
und versucht selbst mit dem Rüssel solche durchzustoßen, was ihm auch gelingt. 

B. terrester 4 saugt an Linaria durch Schlund und Löcher. 

B. terrester 6 sucht die Außenseite einer Linaria-Bliite mit dem Rüssel ab. 
Dabei tastet er hauptsächlich die Vertiefungen und Falten ab. Er findet ein 
Loch am Grund und saugt dadurch. 

Ergebnis: Es fällt zunächst auf, daß sich die Tiere auf den Blüten ver- 
hältnismäßig rasch zurecht fanden. Im vorigen Versuch und besonders 
bei Dressuren des vergangenen Jahres (KucLer IV) brauchten die Tiere 
viel längere Zeit, bis sie die Linaria-Blüten auszubeuten lernten. Der 
Rüssel wurde diesmal bald gestreckt und in die vorhandenen Blütenöff- 
nungen geführt. Dabei wurde der reguläre Blüteneingang durch den 
Schlund nicht mehr beachtet als ein Loch am Grunde der Krone. Dieser 
Fall zeigt wieder, daß dem Saftmal keine anlockende Rolle zukommt. 
Trotz des offenen Blüteneingangs und der bereits gebissenen Löcher voll- 
führten zwei Tiere, B. terrester 2 und B. sp., mehrere ‚Einbrüche‘, indem 
sie am Grunde mehrerer Blüten ungefähr in der Höhe des Fruchtknotens 
den Rüssel einstießen und durch die Öffnung Saugbewegungen voll- 
zogen. Der Grund für diese „Einbrüche“, die im vorigen Versuch vor 
Verkleben der Blüteneingänge nicht erfolgten, kann nur in dem spärlichen 
Erfolge liegen, den die Tiere beim ‚‚normalen‘‘ Saugen erzielt hatten. Mit 
dieser Annahme stimmt auch der Umstand überein, daß diese Einbrüche 
erst später erfolgten, nachdem die beiden Tiere durch die bereits vor- 
handenen Öffnungen Saugbewegungen ausgeführt hatten. 

Zu dem gleichen Ergebnis führten auch Beobachtungen, die ich beim 
Studium des Verhaltens von B. terrester L. Corydalis lutea Dc. gegenüber 
machen konnte. Corydalis lutea ist den Bienenblumen mit ,,Explosions- 
einrichtung‘‘ zuzuteilen. Die beiden Kronblätter des inneren Wirtels um- 
schließen den Stempel mit den beiden Staubblattbündeln so, daß sich die 
Geschlechtsteile in einer Spannung befinden. Werden nun beim Besuche 
der Blüten diese beiden Kronblätter, die nach der Drehung der Blüten 
um 90° seitlich zu stehen kommen, nach abwärts gedrückt, so schnellen 
Stempel und Staubblätter nach oben und berühren das Tier von unten 
(vgl. GOEBEL S. 296!). Beim Verlassen der Blüte kehren — im Gegensatz 
zu anderen Corydalis-Arten — die Geschlechtsteile nicht mehr in ihre 
alte Lage zurück. Diesen Blüten mit „‚Explosionseinrichtung‘, zu denen 
z. B. auch Sarothamnus, Medicago und Genista-Arten gehören, wird nach- 
gesagt, daß sie nur einma! — bei der Auslösung der Explosion — wirksam 
besucht werden könnten. Doch glaube ich, daß diese Auffassung mehr 
dem Bestreben, in diesem Entfaltungsvorgang (vgl. auch GoEBEL S. 41f.!) 
unbedingt eine ,,Anpassung** suchen zu müssen, entsprungen ist, als einer 
sachlichen Untersuchung. Meine Versuchstiere haben sich auch an längst 
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explodierten Blüten mit Blütenstaub am Rücken beladen, den sie bei 
weiteren Besuchen schon explodierter Blüten mit größter Wahrschein- 
lichkeit an deren Narben abgelagert haben. Nach Knurus Angabe soll 
die Pflanze überdies nach Feststellungen HILDEBRANDs und KERNERs 
selbstfertil sein. 

Diese Blüten setzte ich gemeinsam mit anderen Blumen der Gelb- 
Gruppe einigen Hummeln (B. terrester L.) vor. Die Tiere waren seit ihrer 
Gefangenschaft nur auf gelben Papiermodellen gefüttert und in Ver- 





Abb. 1. Flugskizze einer Hummel (B. terrester L.) beim Besuche ihr noch fremder Blüten. 
X Saugakt, @ Einbruch. J Allium Moly; II Ranunculus cassius; III Corydalis lutea: 
IV Mimulus luteus. 

suchen mit solchen verwendet worden. Außerhalb der Versuchszeiten 
waren die Tiere in ihrem Kasten eingeschlossen. Die Versuche selbst fan- 
den in einem durch Vorhänge abgedunkelten Zimmer statt. Darin stand 
unter anderem ein Tisch, der mit schwarzem Tonpapier im Ausmaß 
130 x 145 cm überdeckt war. Er wurde durch eine 60 Watt-Opallampe 
erhellt, die sich etwa 100 cm darüber befand. Am Vortag des folgenden 
Versuches wurden den Tieren zum ersten Male natürliche Blüten, und 
zwar Lotus corniculatus L., Ranunculus repens L., Anthyllis vulneraria L. 
und Brassica Napus L. vorgesetzt. Dabei suchten die Tiere alle diese 
Blumentypen in gleicher Weise ab. Am folgenden Tage standen den 
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Tieren, die stets einzeln, um ihre Flugbahnen genau festhalten zu können, 
auf die Blüten losgelassen wurden, Blütenstände von folgenden Pflanzen 
in kleinen Gläschen mit Wasser zur Verfiigung : Zwei Gläschen mit Allium 
Moly, zwei mit Corydalis lutea DC., eins mit Ranunculus cassius Boiss. 
(drei Bliiten) und eins mit Mimulus luteus L. (zwei Bliiten)!. Die gegen- 
seitige Entfernung der einzelnen Blütenstände betrug etwa 10 cm, sie 
muBte also im Flug iiberbriickt werden. Die beigegebene Abb. | stellt 
die Flugskizze des Tieres C 3 (B. terrester L.) dar. 


Versuchsprotokoll. 


Das Tier wird beim Beginn des Versuches aus dem Kasten genommen und 
auf einen Bliitenstand von Allium Moly aufgesetzt. Es saugt dort an mehreren 
Blüten, fliegt (Flugstrecke 1) zu Ranunculus cassius, besucht dort zwei Bliiten, 
ohne aber zu saugen. Es fliegt weiter zu Corydalis lutea, besucht einige Bliiten, 
saugt aber nicht und fliegt ab. Nach einigen Schleifen auBerhalb der Blumen- 
gegend kehrt es (Flugstrecke 2) zuriick und besucht Mimulus luteus, fliegt davon 
ab, kehrt wieder, vollfiihrt aber keinen Saugakt, sondern wendet sich wieder 
Corydalis lutea zu. Hier saugt die Hummel an mehreren Bliiten und fliegt nach 
einem Bogen auf das andere Gläschen mit Corydalis zu. Nach kurzem Unter- 
suchen bohrt es in zwei Bliiten den Riissel in den Sporn und vollfiihrt Saugbe- 
wegungen. AnschlieBend besucht das Tier Mimulus, ohne aber zu saugen, und 
Allium Moly, wo es sich an mehreren Bliiten den reichlich vorhandenen Honig 
holt. Es fliegt zuriick auf Mimulus, dringt hier ein und saugt, wendet sich wieder 
zu Allium (Flugstrecke 3) und saugt wieder. Es folgen Besuche der beiden Gläs- 
chen mit Corydalis, wo die Hummel diesmal ‚normal‘ saugt. Zum Schlusse fliegt 
sie nochmals zu Ranunculus, saugt dort, zuriick zu Corydalis mit Saugakt und 
zu Allium Moly, wo noch mehrere Bliiten ausgebeutet werden. 


Das Ergebnis dieses Versuches ist sehr bemerkenswert. Die. be- 
treffende Hummel vollfiihrte neben normalen Saugakten an Corydalis 
lutea, deren Honig B. terrester auch ohne weiteres zugänglich ist, aus zu- 
nachst nicht erkennbaren Griinden an zwei Bliiten Einbriiche durch Ein- 
stechen des Riissels in den Sporn. Die Bekanntschaft des Tieres mit den 
Corydalis-Blüten war noch sehr kurz. Infolgedessen konnte noch keine 
strenge „Bindung an einen bestimmten Blüteneingang‘‘ zustande ge- 
kommen sein. Das Tier mußte sich den Zugang erst suchen. Es stieß den 
Rüssel mit ziemlicher Kraft von allen Seiten nach der Blüte. Traf es 
dabei die Kronblätter von der Seite, so wichen sie auseinander und die 
Rüsselspitze kam auf der anderen Seite zum Vorschein. Dabei erfolgten 
Saugbewegungen, die in der Luft aber natürlich ohne Erfolg blieben. Der 
Rüssel wurde an einer anderen Stelle gestreckt. Wenn das Tier den Rüssel 
parallel zum Verlauf der Kronblätter führte, gelangte es auf ,,.normalem™ 
Weg zum Honig, richtete es den Rüssel seitlich zum Blütengrund, so traf 
es auf den Sporn. Wurde dieser Widerstand durch höheren Kraftauf- 


1 Für die Überlassung von Pflanzenmaterial bin ich Herrn Professor Dr. F. 
Togcer und Herrn Inspektor RicuTer, der inzwischen leider verstorben ist, zu 
Dank verpflichtet. 
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wand beseitigt, d. h. das Blütenblatt durchbohrt, so erfolgte ein ,,Ein- 
bruch“. Nach einigen Besuchen bei anderen Blüten kam das Tier erneut 
auf Corydalis. Diesmal geriet der Rüssel so auf die Blüte, daß er bei stär- 
kerem Vorstoß zwischen den Kronblättern hindurchglitt und zum Nektar 
gelangte. So kam ein ,,normaler“ Saugakt zustande. Die Tiere wissen 
ja, wie schon wiederholt hervorgehoben worden ist, bei fremden Blüten 
nicht, wo sich der Eingang befindet. Sie können dies nur durch ,,Aus- 
probieren‘ lernen. Dabei strecken sie über Vertiefungen, Rillen und der- 
gleichen, wie noth in einer besonderen Veröffentlichung gezeigt werden 
wird, den Rüssel und führen ihn unter oft erheblichem Kraftaufwand 
nach den verschiedenen Richtungen. Gelangen sie so durch den Blüten- 
eingang zum Honig, so liegt ein ‚‚normaler‘‘ Besuch vor, geraten sie dabei 
aber auf ein Hindernis, z. B. ein Kronblatt, so erfolgt ein erhöhter Kraft- 
aufwand. Ist der betreffende Blütenteil so schwach gebaut, daß er dabei 
durchstoßen wird, so erfolgt ein ,,Einbruch‘‘. Zum Durchstechen eines 
derartigen Blütenblattes gehört aber ein kräftiger Rüssel, wie er z. B. 
B.terrester L. auch zukommt. 

Daß der Einbruch durch Hummeln eine ebenso ‚‚normale‘‘ und dem 
„richtigen‘‘ Besuche gleichzusetzende Reaktion des Nahrungstriebes die- 
ser Tiere ist, geht sehr schön auch aus einem anderen Versuche (28. Juni 
1932) ebenfalls mit Corydalis lutea DC. hervor. 5 Tiere (B. terrester, dar- 
unter das obige Tier C 3) bekamen 7 Tage nach dem letzten Versuch 
unter gleichen Bedingungen mehrere Blütenstände von Corydalis lutea 
vorgesetzt, d. h. sie wurden unmittelbar auf diese gesetzt. In der 
Zwischenzeit waren sie nur auf radiären gelben Papiermodellen gefüttert 
worden. Einmal bekamen sie auch mehrere Blütenstände von Lotus cor- 
niculatus, ohne daß sie sich aber viel darum gekümmert hätten. Von den 
aufgesetzten Hummeln liefen 3 sehr lebhaft über die einzelnen Bliiter- 
stände, flogen von ihnen ab, kehrten auf sie wieder zurück, streckten aber 
nie den Rüssel, sondern verschwanden nach einiger Zeit zum Lichte hin. 
Die beiden anderen dagegen untersuchten die Blüten näher. Tier C 3 
gelangte bei der zweiten oder dritten Blüte, die es mit dem Rüssel ab- 
tastete, in das Innere zum Honig. Nach diesem ersten Saugakt beutete 
das Tier so ziemlich alle anderen Blüten aus. Es waren etwa 8 Blüten- 
stände mit je 10—20 Einzelblüten vorhanden. Nur in drei bis fünf Fällen 
versuchte es, mit dem Rüssel seitlich in den Sporn zu stechen (siehe 
oben!), doch glückte dies nie. Ganz anders verhielt sich dagegen das 
andere Tier C 5, das in diesem Versuch zum ersten Male Corydalis antraf. 
Es führte den Rüssel nie auf dem ‚‚normalen‘‘ Weg ein, sondern stieß in 
allen Fällen den Sporn von der Seite durch und holte sich so den Nektar. 
Einige Male konnte das Tier trotz erheblichen Kraftaufwandes die Krone 
nicht durchbohren. Es biß mit den Mandibeln eine Öffnung ein und 
streckte den Rüssel durch. Die Mandibeln wurden stets erst benutzt, 
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nachdem mit den Maxillen nichts ausgerichtet werden konnte. Auch am 
folgenden Tage, wo die Tiere die gleichen Bliiten nochmals vorgesetzt 
erhielten, zeigte sich das gleiche Bild. C 3 beutete die Blüten ,,normal‘ 
aus, C 5 dagegen „stahl‘‘ den Honig aus den Löchern, die es sich am Vor- 
tage erbohrt hatte. Der ‚„‚normale‘‘ Blüteneingang blieb C 5 dauernd un- 
bekannt. Dieses Beispiel zeigt sehr schön, wie zwei Hummeln die gleichen 
Blüten ausbeuten lernen. Die Tiere suchen mit dem Rüssel, bis sie Honig 
finden. Ob dabei der ,,normale“ Weg begangen wird, oder ob erst Kron- 
blätter durchstochen werden müssen, spielt keine Rolle. Nach einigen 
derartigen Besuchen tritt nicht nur eine Bindung der Tiere an die be- 
treffende Blume ein, sondern auch an die Art des Besuches und den Ort 
der Saugreaktion. Maßgebend dafür ist, wie und wo die Tiere zufällig die 
ersten Male den Zugang zum Nektar finden. (Im Versuch vom 21. Juni 
war C 3 durch seine zwei Saugakte an Cory- 
dalis neben den vielen an Allium Moly nicht 
an Corydalis gebunden!) Wird in den ersten 
Fällen der ‚‚normale‘‘ Weg gefunden, so saugen 
die Tiere nach einiger Zeit stets ,,normal“, 
wird dagegen erst der ‚Einbruch‘ entdeckt, so 
„brechen die Tiere stets ein‘. So erklärt sich 
auch die Tatsache, die zu den irrtümlichen 
Erklärungen geführt hat, daß eine Hummel bei 
irgendeiner Pflanze eine Blüte nach der anderen 
ohne erst viel zu untersuchen, ‚‚erbricht‘‘ und den 





Abb.2. Papiermodell zum Versuch , a 
vom 14. September. Die Tiere Honig »Stiehit*. 


vesuchten sowohl von vom als Diese Ergebnisse an Blüten können noch 
auch von hinten einzudringen. 

durch viele Beobachtungen, die ich im Laufe 
der letzten Jahre gelegentlich der verschiedensten Versuche mit Papier- 
modellen machen konnte, ergänzt werden. An den in früheren Veröffent- 
lichungen (KucLer 1931 und 1932) beschriebenen Trichtermodellen 
fanden sich sehr häufig Tiere nicht nur auf dem Papiertrichter, sondern 
auch unter ihm an den Glasnäpfchen ein (die Glasnäpfchen waren ge- 
füllt!) und versuchten hier zunächst mit dem Rüssel durchzustechen, was 
aber natürlich nicht gelang. In manchen Fällen setzten die Hummeln 
nach diesen Mißerfolgen ihre Bemühungen mit den Mandibeln fort, ohne 
aber natürlich auch so etwas auszurichten. Ein Beispiel, das dieses Ver- 
halten besonders gut zeigt, sei etwas näher ausgeführt. 

Eine Anzahl von Tieren (B. terrester L.), die die obigen Versuche mit 
Linaria vulgaris hinter sich hatte, erhielt Modelle aus gelbem Seiden- 
papier, deren Farbton mit dem der Linaria-Blüten ziemlich überein- 
stimmte. Diese Modelle waren, wie die Abb. 2 zeigt, sehr faltig. In 
ihrem unteren Teil war ein Glasnäpfchen mit Zuckerwasser eingeschlos- 
sen, das von außen durch das Seidenpapier überdeckt, durch die ,,Krone™ 
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den Tieren aber erreichbar war. Der Durchmesser der Krone betrug etwa 
4cm. Neben zwei derartigen Modellen wurden noch zwei völlig gleich- 
gebaute aufgestellt, deren ,,Kronen“ aber nicht ‚entfaltet‘ und die so 
den Tieren nicht zugänglich waren. Da diese Modelle einer anderen Frage- 
stellung dienten und bei den Tieren auch weiter keine erwähnenswerte 
Beachtung fanden, sollen sie im folgenden außer acht bleiben. Nach 
halbstündiger Versuchszeit hatten die beiden entfalteten Blüten sechs 
Besuche ohne Rüsselreaktion aufzuweisen. Siebenmal drang auf ihnen 
ein Tier durch die Krone ein und saugte ,,normal“, und siebenmal ver- 
suchte ein Bombus hinter der Krone mit seinem Rüssel einzudringen, also 
„einzubrechen‘“, was aber bei dem Widerstand des Papieres ohne Erfolg 
blieb. Die Saugversuche auf der Außenseite der Krone erfolgten stets an 
Falten, in die die Tiere ihren Rüssel ebenso einführten wie vorn. Das 
Zuckerwasser konnten sie nirgends sehen, sie mußten mit dem Rüssel erst 
danach suchen. Dabei beachteten sie die Vorder- wie die Rückseite der 
Modelle in gleichem Maße. Das Material der Blüten, das Seidenpapier, 
war zu fest, als daß es hätte durchstochen werden können. Bei einem 
anderen leichter durchbohrbaren Material wäre wieder wie bei Corydalis 
lutea eine Teilung der Besucher in ‚normal‘ saugende und ,,honig- 
stehiende“ eingetreten. Es waren aber keine Anzeichen dafür vorhanden, 
daß ein Teil der Besucher zum Erbrechen der Kronen überging, ‚um Zeit 


zu gewinnen“. 


II. Wie führt Bombus terrester L. den Einbruch aus, und warum 
„brechen“ die anderen Hummeln (von B. mastrucatus abgesehen) 
nicht in gleichem Maße ein? 

Zum Öffnen von Blütenkronen kommen bei Hummeln zwei Werk- 
zeuge in Betracht: 

1. die Mandibeln, 

2. die zum ,,Riissel‘‘ vereinigten Teile der Maxillen und der Unterlippe. 

Mit den ersteren können Blütenteile angebissen, mit den letzteren nur 
angestochen werden. Wie weit die Tiere bei ihren Einbrüchen die eine 
oder andere Methode benutzten, wird in der älteren Literatur wenig er- 
wähnt, da der Blüteneinbruch hauptsächlich nur wegen seiner ,, Unzweck- 
mäßigkeit‘‘ Beachtung fand. Nach meinen Laboratoriumsversuchen so- 
wie Beobachtungen im Freien ist, wie schon im vorigen Abschnitt aus- 
geführt wurde, der ‚Einbruch‘ vom normalen Besuch nicht zu trennen. 
B.terrester sucht im Zustande des Nahrungstriebes die aufgefundenen 
Objekte mit dem Rüssel ab und versucht diesen in sie einzuführen. Wenn 
die Tiere dabei nicht zum Honig kommen, sei es, daß sie den Eingang 
nicht finden oder daß ihr Rüssel zu kurz ist, so strecken sie ihren Saug- 
apparat mit immer mehr Kraft gegen die Blüte, bis die Krone durchbohrt 
und der Zugang so geschaffen ist. Ich konnte nur seltener beobachten, 
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daß B. terrester mit den Mandibeln Löcher biß. So z. B. besuchte am 
28. Juni ein B. terrester, wie schon oben erwähnt, Blüten von Corydalis 
lutea. Dabei stach er mit dem Rüssel ein. In einigen Fällen gelang ihm 
dies aber nicht und biß dann mit den Mandibeln eine Öffnung, durch 
die der Rüssel geführt wurde. Auch in Versuchen mit Papiermodellen, 
die nicht so leicht durchstochen werden konnten, versuchte B. terrester 
des öfteren mit den Mandibeln einzubeißen. Stets erfolgten diese Beiß- 
versuche mit den Mandibeln aber erst nach vorangegangenen Stechver- 
suchen mit dem Rüssel. 
Daß für die Einbruchsreaktionen der Hummeln die Beschaffenheit 
der Mundwerkzeuge eine große Rolle spielt, ist wiederholt in der Literatur 
_æ hervorgehoben worden. „Abge- 
+ sehen von B. mastrucatus sinkt 
also die Neigung zu Einbrüchen 
mit der Zunahme der Rüssellänge, 
was sich ja aus der besseren Még- 
lichkeit, den Honig aus tieferen 
Blüten auf normalem Wege zu 
erlangen, erklärt.‘ (KNUTH 1, 
S. 195). Aber man hat aus der 
(von B. mastrucatus allerdings 
- -P durchbrochenen!) Parallelitätzwi- 
schen Rüssellänge und Einbruchs- 
betätigung einen irrigen Schluß 
i gezogen. Die kurzriisseligen Hum- 
G meln sollten gewissermaßen zum 
Abb. 3. Bombus terrester L., Saugapparat, auseio- Einbruch gekommen sein, weil sie 


genommen Man beachte die kurzen kräftigen , à 
Lobi, die das Einstechen in Blüten ermöglichen. einen groBen Teil der Hummel- 


ED TTE has aoe labialis; St Stipes. 1)4men nicht „normal“ ausbeuten 

können, während B. hortorum z.B. 
mit seinem langen Rüssel in alle ,,Hummelblumen“ gelangen kann und 
so nie einzubrechen „braucht“. (Bes:er gesagt sind eben Hummel- 
blumen solche Blumen, deren Nektar B. hortorum erreichen kann!) Die 
Unzulänglichkeit dieses Erklärungsversuches wird durch folgende Frage- 
stellung sofort beleuchtet: Warum bricht B. hortorum nicht in Falter- 
blumen ein, deren Honig ihm nicht zugänglich ist, wie es z. B. auch 
B. terrester macht? 

Der Grund für das verschiedene Verhalten der einzelnen Hummel- 
arten liegt in der Ausbildung ihrer Mundwerkzeuge. B. terrester L. 
besitzt den kiirzesten Riissel (Abb. 3), dabei aber auch, wie die Photo- 
graphie zeigt, bei weitem den stärksten. Die Maxillen, die beim Ein- 
stich am meisten beansprucht werden, sind so breit und kraftig ent- 
wickelt, wie bei keiner anderen Hummelart. Die breiten und kurzen Lobi 


H. Kugler: 
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(Kauladen) können, unterstützt durch die ebenfalls starken Palpi labiales 
der Unterlippe, leicht Gewebe durchbohren, ohne Verbiegungen beim Ein- 





Abb. 4. Abb. 5. 
Abb. 4. Bombus silvarum L., Saugapparat. Beispiel eines mittellangen Riissels, dessen ‚Teile 
wesentlich schwächer als bei B. terrester sind. Vergr. 6X. — Abb. 5. Bombus agrorum L., Saug- 

apparat. Beispiel eines mittellangen Rüssels. Vgl. auch Abb. 4. Vergr. 6x. 
stich zu erfahren. Die Abb. 4 und 5 zeigen die Mundwerkzeuge von Arten 
mit etwas längerem Rüssel (B. silvarum L. und B. agrorum L.). Mit der 
Streckung der Maxillen 
und der Unterlippen geht 
einedeutlicheSchwächung 
ihrer Teile Hand in Hand. 
Die Lobi erreichen trotz 
ihrer größeren Länge nicht 
die Stärke, wie sie bei B. 
terrester L. vorhanden ist. 
Die Folge ist, daß sich 
bei Einstechversuchen der 
Rüssel leicht durchbiegt, 
was auch beim Einbrechen 
dieser Tiere leicht zu ver- 
folgen ist. Bei B. hortorum 
(Abb. 6) ist die Streckung 
der Mundwerkzeuge am 
größten, ohne daß auch fen. Die langen Lobl und besonders dünnen Tabialpalpen 
ihre Verstärkung mit der biegen sich leicht durch. Das Tier kann mit dem Rüssel 
2 keine Blüten „erbrechen‘‘. Vergr. 6X. 

Verlängerung Schritt ge- 
halten hätte. Der Rüssel biegt sich beim Stoß durch und vermag keine 
Durchbohrungen mehr auszuführen. Das leichte Durchbiegen konnte 
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gelegentlich früherer Untersuchungen, wo die Tiere durch enge Offnungen 
mit dem Riissel hindurch muBten, schén beobachtet werden. Aus der 
vergleichenden Betrachtung der Mundwerkzeuge folgt, daB es fiir den 
»£Eiabruch nicht so sehr auf die Länge des Rüssels ankommt als viel- 
mehr auf seine Festigkeit. Der Saugapparat von B. hortorwm kann nur 
in bereits vorhandene Bliitenréhren und Trichter dringen, der von B. ter- 
rester kann sich selbst Eingänge bohren. Bei B. hortorum kommt noch 
eine weitere Schwierigkeit dazu. Ich konnte bereits vor mehreren Jahren 
beobachten, daB die Gartenhummel nicht recht imstande ist, ihren Saug- 
apparat in ein kleines Loch eines Papierstiickes einzufiihren, wenn sich 
_ das Tier auf dergleichen Ebene, 
auf der das Loch ist, befindet. 
Der Riissel ist zu lang dazu. 
Er eignet sich nur zum Ein- 
führen in Röhren und Trichter, 
wie sie ja bei Blumen allge- 
mein vorkommen. Diese Be- 
obachtung läßt uns auch er- 
klären, warum B. hortorum in 
der Natur nicht aus den Öff- 
nungen saugt, diedurch andere 
Bombus-Arten gebohrt wur- 
! den. Sein Rüssel ist zu lang, 
als daß er nach dem vorhan- 
denen Einstich richtig gezielt 
werden könnte. 


Wennder Blütenbesuch von 


40h, T. Bonbes un meg ae G, Saugapparat. P terrester L. den Pflanzen so- 








wohl Nutzen (im Falle des nor- 
malen Saugaktes), als auch Schaden (im Falle des Einbruches) bringen 
kann, so ist dies eine Erscheinung, die in der Natur ja keineswegs ver- 
einzelt dasteht. Die Hummeln haben sich eben nicht bestimmte Bliten- 
formen „herangezüchtet‘‘, sondern nützen die einmal vorhandenen aus, 
wie sie dazu imstande sind, B. hortorum durch die Länge, B. terrester 
durch die Stärke seiner Mundwerkzeuge. 

Meine Untersuchungen befaßten sich leider nicht mit einem zweiten 
Vertreter, der B. terrester hinsichtlich des ‚‚Einbrechens‘‘ noch überlegen 
sein soll, das ist B. mastrucatus Gerst. Das Betätigungsfeld des letz- 
teren sind hauptsächlich die Alpen (H. MüLLER 1881, S. 586). Wie schon 
erwähnt fügt sich B. mastrucatus nicht der älteren Auffassung. Er be- 
sitzt einen ,,mittellangen“ Rüssel und soll am öftesten einbrechen. 
Abb. 7 zeigt, daß die Lobi und auch die Palpi labiales verhältnismäßig 
kräftig sind, daß sie aber den Bau derer von B. terrester nicht erreichen. 
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Dagegen besitzt B. mastrucatus auBerordentlich kraftige und gezähnte 
Mandibeln, wie ich sie von keiner anderen einheimischen Form kenne 
(siehe Abb. 8). Er scheint im Gegensatz zu B. terrester mehr zu beißen als 
zu stechen. Doch fehlt mir hierzu das nétige Material 1. 

In diesem Zusammenhang soll erwähnt werden, daß nach H. MÜLLER 
(1881) manche Pflanzen ,,Schutzmittel gegen durch Einbruch saugende 
Hummeln‘“ ausgebildet haben sol- 
len. So wird als Beispiel die ,,Auf- Ds u 3 ei 
geblasenheit des Kelches‘‘ von Silene 
inflata L. angeführt. Doch gibt H. 
MÜLLER selbst zu, daß es B. mastru- 
catus und B. terrester „trotzdem ge- 
lingt, Honigdiebstahl mit Einbruch 
zu veriiben“. Er sieht aber in die- ae . 
sem Umstand ‚keinen stichhaltigen 
Einwurf dagegen, da Angriffs- und Abb. 8. ae ee mater 2 md 
Schutzmittel sich gegenseitig steigern agrorum; 2 = Bombus terrester ; 8 = Bombus 
und in der Regel nicht absolut ick rn re 
sam sind‘. Damit verläßt H. MüL- 

LER aber die Methode sachlicher Beobachtung und experimenteller Prüf- 
barkeit und verliert sich in Spekulationen, die zumindest das Problem 
nicht fördern. 


4 








III. Wie findet Bombus terrester L. eine zum „Honigstehlen“ 

geeignete Stelle an Blüten? 

Dieser Frage wurde in der älteren Literatur wenig Beachtung ge- 
schenkt, vielleicht weil sie überflüssig schien. Mir ist wenigstens derzeit 
nicht bekannt, daß sie von KNUTH, der sonst die frühere Literatur sehr 
gewissenhaft referiert, aufgeworfen wurde. H. MÜLLER erwähnt bei der 
Schilderung des Einbruches von B. terrester in Blüten von Aquilegia vul- 
garis L.: „Wahrscheinlich hatten die zahlreichen Exemplare von B. ter- 
rester L. ©, welche ich vor- und nachher mit dem Anbeißen der Sporne 
beschäftigt sah, auch erst durch Probieren gelernt, wie sie den Honig 
erlangen konnten‘ (1873. S. 119). WAGNER glaubt festgestellt zu haben, 
daß Hummeln mittels ihres Geruchsinnes in unmittelbarer Blütennähe 
entscheiden können, ob in der Blüte Honig vorhanden ist oder nicht. 
Doch wendet er diese Auffassung nicht auf den Hummeleinbruch an. 
Auf Grund vieler Beobachtungen und auch Versuche halte ich diese 
Wacnersche Ansicht für unrichtig. Ich glaube nicht, daß die Tiere das 
Vorhandensein von Nektar vor der Berührung feststellen können. Warum 


1 Herrn Professor Dr. K. von Friscu, München, möchte ich für die freund- 
liche Überlassung von zwei B. mastrucatus-Exemplaren auch an dieser Stelle 
meinen besten Dank aussprechen. 
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aber die Einbriiche meist in der Nahe des Nektars erfolgen, wird von 
WAGNER einem ,,Instinkt“ zugeschrieben, der sich allmählich heraus- 
gebildet haben soll. An den Wacnerschen Ausführungen nimmt 
v. BurreL-Reeren scharfe und meiner Ansicht nach auch zum Teil un- 
gerechtfertigte Kritik. Zumindest bringt er in seinem Aufsatz keinen 
positiven Beitrag zum Problem. 

Der Entscheidung dieser Frage schien mir aber ziemlich große Be- 
deutung zuzukommen, da sie zugleich Aufschluß geben kann, inwieweit 
von neuen, den Tieren noch unbekannten Blüten ‚‚Anlockungsreize‘“ aus- 
gehen. Für das Auffinden der Blütenstelle, deren Durchbohrung zum 
Erfolg führt, gibt es zwei Möglichkeiten : Entweder stellen Hummeln, die 
auf eine neue, ihnen noch nicht bekannte Blüte geflogen sind, einen vom 
Honig herrührenden Duft fest und bohren in der Richtung dieses Duftes, 
bis sie auf Nektar stoßen, oder es gibt für die Tiere neben dem spezifischen 
Blütenduft keinen besonderen Honigduft und sie müssen solange umher- 
suchen oder umherbohren, bis sie zufällig auf den Honig stoßen und die- 
sen ausnützen können. Für weitere Einbrüche müssen sie sich diese Ein- 
bruchsstelle wohl mit Hilfe ihres optischen und Ortssinnes ‚‚merken“. 

Wacner berichtet gelegentlich seiner Studien über den Einbruch von 
B.terrester an Melampyrum nemorosum, daß die Einbruchslöcher nicht 
immer am Grunde der Krone l‘egen müssen (in der Nähe des Honigs), 
sondern sich auch an anderen Stellen befinden können. Er bildet auch 
(S. 49, Abb. 28) eine Krone ab, die gleich am Beginne des Schlundes an- 
gebissen ist. Auch werden Blütenknospen bereits angebissen, die nach 
WAGNER noch keinen Nektar enthalten sollen. (Hat WAGNER dies unter- 
sucht?) Diese Befunde sprechen nicht dafür, daß sich die Hummeln beim 
Bohren nach dem Dufte des Nektars richten. Allerdings deutet sie Wac- 
NER falsch. Er sieht in diesen Fällen gewissermaßen ,,Rückschläge‘ auf 
die Anfangsstadien dieses Instinktes, der sich bei B. terrester allmählich 
herausgebildet habe. ,,Anfanglich wurde das Durchbeißen nicht an der- 
selben Stelle wie gegenwärtig ausgeführt, sondern an einem beliebigen 
Punkte, später dagegen hat sich der durch die Auslese unterstützte In- 
stinkt in der Weise fixiert, wie wir ihn noch jetzt sehen, ähnlich wie die 
Stiche der solitären Wespen anfänglich wahrscheinlich ganz sinnlos, 
späterhin unregelmäßig ausgeführt wurden und erst zuletzt ausschließ- 
lich die Ganglien des Nervensystems trafen.“ 

Daß diese ,,phylogenetische“ Auffassung unrichtig ist, geht deutlich 
aus Beobachtungen gelegentlicher Versuche hervor. Wie im ersten Ab- 
schnitt näher ausgeführt wurde, erhielt eine Versuchsreihe von Tieren, 
die auf Linaria vulgaris Muu. dressiert war, am 23. August Blüten, deren 
Schlund mit Paraffin verklebt war. Nach einigem Umhersuchen (siehe 
das Protokoll) gingen die Tiere zum ‚Diebstahl‘ über. Die Stelle des 
Einbruches lag für sie aber offenbar noch nicht fest ; denn die ersten Ver- 
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suche erfolgten, wie Abb. 9 zeigt, wahllos iiber die ganze Krone. Erst 
nach einiger Zeit lokalisierten sich die Stechakte auf die Fruchtknoten- 
gegend. Hätten sich die Tiere dabei von einem Honigduft leiten lassen, 
so wären sie von allem Anfang an in der Gegend der Nektarien einge- 
brochen. Der Nektarduft kann also die Tiere nicht nach dem Grunde der 
Blüten geführt haben. 

Ein weiteres Argument, das sehr gegen 
die Annahme eines die ‚„Einbruchsstelle‘““ 
kennzeichnenden Duftreizes spricht, ist o 2° 
folgendes. In keinem meiner diesjährigen 
Versuche wurde auch nur einmal ein Li- 

2 £ a Abb 9. Linaria vulgaris (23. August), 
naria vulgaris-Sporn von einer Hummel pie ersten Durchbohrungen, die die 
erbrochen, obwohl sie stets 2—4 mm hoch ie in tare 
mit Nektar gefüllt waren. Dies blieb den Ort zum erfolgreichen Einbruch durch 
Tieren, die den Honig nur am Bliitengrund u as 
(Nektarien) kannten, verborgen. Dagegen konnte ich im vorigen Jahre 
groBe Mengen von Linaria-Blüten in der Natur beobachten, deren Sporn 
erbrochen war. Dieses Ergebnis ist mit einer Duftwirkung wohl kaum in 
Einklang zu bringen. Es kann so nur der Zufall sein, der im einen Fall 
den Tieren die Nektardriisen, im anderen, den Nektar im Sporn und in 
einem weiteren vielleicht beides, finden läßt. 

Der Entscheidung dieser Fragestellung wid- 
mete ich noch einige Versuche, von denen zwei 
mitgeteilt seien. 

Auf einem Brettchen von etwa 15cm Länge, 
das mit schwarzem Seidenpapier überzogen war, 
befestigte ich 11 Linaria vulgaris-Blüten in un- 
gefähr gleichen Abständen voneinander. Die 
Blüten standen in einer Reihe. Vier Blüten waren Ba : 

“> A Abb. 10. Linaria vulgaris 
unverändert, aus sieben waren Kelch, Frucht- (11. September). Der Kelch 
knoten und Nektarien wegpräpariert. Das so mr 8, ai 
entstandene Loch war mit dem in früheren Ver- 
suchen schon wiederholt erwähnten gelben Seidenpapier ausgefüllt (Ab. 
bild. 10). Von letzterem ging ein Draht aus, an dem die Blüten befestigt 
waren. Der Sporn der Blüten blieb unverletzt. Diese Blumen wurden 
Tieren vorgesetzt, die mit den Linaria-Bliiten bereits vertraut waren und 
sowohl durch den Schlund als auch am Grunde zu saugen gelernt hatten. 


Tabelle 1. Zum Versuch vom 11.September 1932, 15.50 Uhr. 








2 : 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 

Mare ohne Grund normal ohne Grund normal ohne Blütengrund 
D. d. Schlund. . .| 0 0 3 1 2 0 2 1 1 1 0 
Am Grund . . . .| 1 0 | 1 3 1 1 1 1 0 0 2 

















Planta Bd. 19. 20a 











H. Kugler: 


Ergebnis: Wie die Tabelle 1 zeigt, erfolgten auf den vier „normalen“ 
Blüten sieben Saugversuche durch den Schlund, sechs am Grund und auf 
den sieben Blüten ohne Kelch, Fruchtknoten und Nektarien vier Saug- 
versuche durch den Schlund und fünf am Grunde. Eine Schwächung des 
Besuches der operierten Blüten ist einwandfrei, doch ist diese Schwächung 
sowohl bei den Saugversuchen am Schlund wie am Grund in gleichem 
Maße vorhanden, so daß auch bei den Blüten ohne Nektarien der Blüten- 
grund ebenso wie der Schlund Beachtung findet. Der Nektarduft kann 
also die Tiere nicht nach dem Grunde der Blüten geführt haben. Der ge- 
ringere Besuch der präparierten Blüten als der normaler hängt wohl mit 
der Duftschwächung, die diese Manipulation zur Folge haben muß, zu- 
sammen; denn der Duft ist ja 
9 ( ) ein zum Besuch notwendiger Nah- 

faktor (KUGLER IV). 
Am folgenden Tage setzte ich 


Abb. 11. Röhrchenmodell. Das Zuckerwasser im dengleichen Tieren, dieinzwischen 
Glasnäpichen ist den Tieren nur durch Einbruch inaria-Blüten. d Je 
erreichbar (23. September). Li 1 " eren Nektar 








durch hochkonzentriertes Zucker- 
wasser vermehrt war, erhalten hatten, abermals Linaria-Blüten vor. 
Diesen war wieder der Kelch mit Fruchtknoten und Nektarien heraus- 
präpariert. Die so entstandene Öffnung wurde aber diesmal mit Paraffin 
zugeschmolzen, in dem auch der Befestigungsdraht Halt fand. Der 
Kroneingang war ebenfalls mit Paraffin verklebt. Auf den vier Blüten 
erfolgten insgesamt vor dem Schlund 8, am Grund 21 Saugversuche. 

Obwohl diesmal der Blütengrund kei- 
C0 D nen Nektarduft ausstrahlen konnte, 
versuchten die Hummeln doch, dort 
einzubrechen. Dieses Ergebnis zeigt 
Abb. 12. Röhrchenmodell. Die Tiere finden GCutlich, daß sich die Tiere beim ,,Ein- 
durch Ausprobieren die für den Einbruch bruch** nicht nach einem Duftstoff des 

giinstigste Stelle (1. Oktober). Honigs richten. 

Es bleibt so nur übrig anzunehmen, daB die Hummeln beim ersten 
Blütenbesuch die Stelle zum Saugen oder Einbruch nur durch Absuchen 
finden können. Bei wiederholten Besuchen kommt ihnen ihr auf ihren 
Erfahrungen beruhendes ,,Gedächtnis‘ zu Hilfe und zeigt ihnen wohl auf 
Grund der optischen Eindrücke die Stelle zum Einbruch oder Besuch. 

Daß die Einbruchsstelle tatsächlich ‚„gedächtnismäßig‘ festgehalten 
wird, zeigt sehr schön folgender Versuch. Eine Anzahl von Tieren wurde 
an Modelle von folgender Bauart dressiert. Diese waren Röhrchen aus 
dunkelgelbem Seidenpapier von 45—50 mm Länge und 5—7 mm Weite 
(Abb. 11). Am unteren Ende besaßen sie ein von außen unsichtbares 
Glasnäpfchen, das mit Zuckerwasser gefüllt wurde. Das Zuckerwasser 
war den Tieren von der Röhrchenöffnung her bei ihrer Rüssellänge nicht 





_— 
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zugänglich, weshalb sie allmählich das Seiden- 
papier oberhalb des Näpfchens durchstoBen 
lernten und so zum ,,Diebstahl* übergingen. 
Das DurchstoBen des verhältnismä Big kräfti- 
gen Seidenpapiers wurde dadurch erleichtert, 
daß die Röhrchen vor Versuchsbeginn mit 
Leitungswasser angefeuchtet wurden. Nach 
einigen Tagen erhielten die Tiere verschiedene 
anders gebaute Trichtermodelle, deren Ein- 
gang ihnen offen stand und normale Saug- 
akte ermöglichte. Nach einigen weiteren Ta- 
gen setzte ich den Hummeln wieder die Röhr- 
chenmodelle von oben vor (drei Stück), doch 
befand sich diesmal das Zuckerwassernäpf- 
chen am vorderen Ende in der Nähe der Öff- 
nung (Abb. 12). 

Ergebnis: Tabelle 2 zeigt sehr deutlich, wie 
in der ersten Hälfte der ‚„‚Einbruchsversuche‘“ 
die Tiere noch umherprobieren, wo etwas zu 
holen ist. Die zweite Hälfte dagegen zeigt, 
wie die Einbrüche immer mehr auf die Stelle 
beschränkt werden, wo Saug- und Stechver- 
suche zum Erfolg führen. Es ist so einwand- 
frei erwiesen, daß die für den Einbruch günstige 
Stelle durch Ausprobieren festgestellt und ,,ge- 
dächtnismäßig‘‘ festgehalten wird. 


IV. Ergebnisse. 


1. B. terrester L. ,,bricht‘‘ sowohl bei Blü- 
ten, deren Honig ihm erreichbar ist, als auch 
bei solchen, deren Honig ihm nicht erreichbar 
ist, ein. Er tastet, wenn er sich auf der Nah- 
rungssuche befindet, fremde Blüten mit dem 
Rüssel ab und sucht seinen Saugapparat unter 
ziemlichem Kraftaufwand in sie einzuführen. 
Gelangt er dabei zufällig durch den Eingang 
zum Honig, so liegt ein normaler Besuch vor, 
kommt es dabei zu einer Durchstoßung der 
Krone, so erfolgt ein „Einbruch“. 

2. B. terrester versucht zunächst mit dem 
Rüssel in die Blüten zu stechen. Wenn dies 
nicht gelingt, können die Mandibeln zu Hilfe 
genommen werden. Wenn B. terrester viel 


Zum Versuch vom 1. Oktober 1932, 12.15 Uhr. 


Tabelle 2. 
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,einbricht*, so liegt dies in seinen kurzen und kräftigen Mundwerkzeugen 
begriindet, die ihm das Einstechen erst ermôglichen. Langrüsselige For- 
men, wie B. hortorum, besitzen zu lange und zu schwache Maxillen, die 
sich bei Stechversuchen durchbiegen und so rein technisch keine Durch- 
bohrungen ausführen können. 

3. Zum Honigstehlen geeignete Stellen an Blüten findet B. terrester 
durch „Erfahrungen“, die er beim regellosen Einstechen in Kronen 
macht. Diese „Erfahrungen“ leiten ihn bei seinen künftigen ,,Ein- 
brüchen“. (Bindung an bestimmte Blütenstellen, Ortsdressur!) 





Literatur. 


v. Buttel-Reepen: Dysteleologen in der Natur. Biol. Zbl. 34 (1914). — Darwin, 
Charles: Die Wirkung der Kreuz- und Selbstbefruchtung im Pflanzenreich. Uber- 
setzt von Carus. Stuttgart 1877. — v. Goebel, K.: Die Entfaltungsbewegungen 
der Pflanzen und deren teleologische Deutung. Jena 1924. — Hertwig, R.: Lehr- 
buch der Zoologie. Jena 1919. — Hulkkonen, 0.: Zur Biologie der südfinnischen 
Hummeln, Annales Universitatis Aboensis. Ser. A. Tom. III. Nr. 1. — Knuth, 
P.: Handbuch der Blütenbiologie. Leipzig 1898—1905. — Kugler, H.: Blüten- 
ökologische Untersuchungen mit Hummeln. Planta 10 (1930). II. Ber. dtsch. 
bot. Ges. 49 (1931). IIT. u. IV. Planta 16 (1932). — Müller, H.: Die Befruchtung 
der Blumen durch Insekten. Leipzig 1873. — Alpenblumen, ihre Befruchtung 
durch Insekten. Leipzig 1881. — Pammel, L. H.: On the Pollination of Phlomis 
tuberosa L., and the Perforation of Flowers. Trans. Acad. Sci. St. Louis 5 (1892). 
— Wagner, W.: Psychobiologische Untersuchungen an Hummeln. Zoologica 
H. 46, III. Stuttgart 1907. 








KUNSTLICHE KULTUR UND 
ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNG DES POLLENSCHLAUCHES 
VON SENECIO PLATANIFOLIUS BENTH. 


Von 
W. A. PoppuBNAJA-ARNOLDI. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Dezember 1932.) 


Da wir in der Selektion und bei zyto-genetischen Arbeiten mit ver- 
schiedenen Pflanzen stets auf die Frage nach der Lebensfähigkeit des 
Pollens stoßen, so ist eine einfache und zuverlässige Methode zur Lösung 
dieser Aufgabe höchst wünschenswert. 

Für gewöhnlich wird als ein Kriterium der Lebensfähigkeit des Pol- 
lens seine Keimfähigkeit, d. h. die Entwicklung der Pollenschläuche auf 
einem künstlichen Nährboden, betrachtet. Doch kann natürlich auf 
Grund der Tatsache der Pollenschlauchbildung allein das Befruchtungs- 
vermögen des Pollens noch nicht beurteilt werden, da dieser Pollen ab- 
normale, befruchtungsunfähige Spermien entwickeln, oder die Entste- 
hung der letzteren aus irgendeinem Grunde völlig ausbleiben kann. Um 
die Lebensfähigkeit des Pollens ganz sicher beurteilen zu können, müssen 
wir nicht nur die Entstehung der Pollenschläuche auf künstlichem Nähr- 
boden feststellen können, sondern auch die im Pollenschlauche vorkom- 
menden Vorgänge, vor allem die der Entwicklung und des Verhaltens von 
Spermien, ausführlich kennen lernen. Bis zur letzten Zeit, nämlich bis 
zur Veröffentlichung der Arbeit von TRANKOWSKY ,,Zytologische Beob- 
achtungen über die Entwicklung der Pollenschläuche einiger Angiosper- 
men“ (1931) waren in der wissenschaftlichen Literatur keine Arbeiten zu 
finden, wo Hand in Hand mit einer rein physiologischen Untersuchung 
der Keimbedingungen des Pollens einer Pflanze auch eine ausführliche 
und erschöpfende Schilderung von Entwicklung und Zustand der männ- 
lichen Befruchtungselemente ihrer Pollenschläuche ginge. 

Vor der Veröffentlichung der Arbeit von TRANKOWSKY waren alle 
Untersuchungen bezüglich der Lebensfähigkeit des Pollens verschiedener 
Pflanzen fast ausschließlich von rein physiologischem Charakter; sie be- 
handelten hauptsächlich nur die Außenbedingungen (Temperatur, Feuch- 
tigkeit, Nährboden) der Pollenkeimung und glaubten aus der Bildung der 
Pollenschläuche allein auf deren Lebensfähigkeit schließen zu können. 
Mit der Arbeit von TRANKOWSKY wird in dieser Beziehung ein großer 


Planta Bd. 19. 20b 
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Schritt vorwärts gemacht, weil dadurch eine Methode geboten wird, 
welche uns die Möglichkeit verleiht, nicht nur die Außenbedingungen der 
Pollenkeimung zu erforschen, sowie die Bildung und das Wachstum der 
Pollenschläuche zu beobachten, sondern auch die Entwicklung und das 
Verhalten der Spermien zu verfolgen. 

Während meiner innernalb der letzten Jahre ausgeführten zyto- 
embryologischen Untersuchungen an verschiedenen Compositen aus den 
Gruppen Cynareae und Cichorieae, trat mir vielfach die Frage nach der 
Lebensfähigkeit des Pollens entgegen;; wiederholt habe ich versucht, den 
Pollen einiger der untersuchten Pflanzen auf einem künstlichen Nähr- 
boden keimen zu lassen, alle Bestrebungen waren aber erfolglos. Es 
erwies sich diese Aufgabe schließlich als gar nicht so einfach, wie es zu- 
nächst schien. Alle Versuche anderer Verfasser, wie z. B. der Versuch 
von TRANKOWSKY, den Pollen von Crepis-Arten, und von BOTSCHANZEWA, 
den von Parthenium argentatum zur Keimung zu bringen, blieben gleich- 
falls erfolglos: es gelang ihnen nicht, den Pollen dieser Pflanzen zum 
Keimen zu bringen. 

In der umfangreichen Literatur über die Physiologie des Pollens und 
dessen Keimung auf einem künstlichen Nährboden habe ich so gut wie 
gar keine Mitteilungen über die Keimung des Pollens bei Compositen 
finden können. Nur in einer Arbeit von PFEFFER ist erwähnt, daß ihm 
nebst manchen anderen Pflanzen auch die Keimung des Pollens von 
Onopordon Acanthium aus der Gruppe Cynareae gelungen ist. Als künst- 
lichen Nährboden für die Keimung dieses Pollens hat er eine 1%,ige Lö- 
sung von Agar-Agar mit Zusatz von 40 cem Rohrzucker verwendet; die 
Keimung trat in der feuchten Kammer bei 60% Feuchtigkeit ein. 

Da die Arbeit von PFEFFER rein physiologisch ist und gar keine zyto- 
logische Untersuchung des männlichen Gametophyten enthält, kann sie 
für uns kaum von großem Interesse erscheinen, um so mehr, als sie schon 
sehr alt ist. 

Durch die anfänglichen Mißerfolge in der Keimung des Pollens von 
Compositen aus den Gruppen Cynareae und Cichorieae ließ ich mich aber 
nicht abschrecken, so daß es mir letzten Endes gelungen ist, den Pollen 
von Senecio platanifolius BENTH. zur Keimung zu bringen. Der Erfolg die- 
ses Versuches läßt hoffen, daß im weiteren auch die Kultur des Pollens 
anderer Compositen gelingen muß. Die Wahl von Senecio platanifolius 
als Gegenstand meines Suchens nach einer passenden Methode für die 
Keimung des Compositenpollens war rein zufällig. 

Zur Zeit, wo ich gerade beabsichtigte, neue Versuche über die Pollen- 
keimung auf künstlichem Substrat vorzunehmen, waren wir erst im An- 
fang Frühling, so daß in der freien Natur gar keine blühenden Compo- 
siten zu sehen waren und in den Warmhäusern des Moskauer Botanischen 
Gartens nur Senecio platanifolius allein in Blüte stand. 
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Zur Keimung des Pollens von Senecio platanifolius habe ich die 
Methode von TRANKOWSKY benutzt, weil ich sie für sehr einfach und 
bequem halte und glaube, daß sie in der Praxis der genetischen Selek- 
tionsarbeiten eine weitgehende Verwendung finden kann. 

Als künstlichen Nährboden habe ich zur Keimung des Pollens von 
Senecio platanifolius eine 1%ige Lösung von Agar-Agar mit Zugabe von 
10 g Rohrzucker auf 100 ccm distilliertes Wasser gebraucht. Der künst- 
liche Nährboden wurde folgendermaßen vorbereitet : Auf die abgewogene 
Agar-Agarmenge wurde destilliertes Wasser gegossen und im Thermostat 
bis zur Quellung des Agar-Agars stehen gelassen. Darauf wurde 10 g 
Rohrzucker auf 100 ccm Wasser hinzugefügt und das Gesamte an einer 
schwachen Flamme bis zur vollkommenen Lösung des Agar-Agars und 
des Zuckers aufgewärmt. Diese heiße Lösung wurde in einer dünnen 
Schicht auf geneigt gestellte Objektträger gegossen; dabei muß stets da- 
für gesorgt werden, daß die Objektträger absolut rein und fettfrei sind. 
Nach dem Abkühlen des Nährbodens wurde auf die Objektträger eine 
dünne Schicht Pollen aufgebracht: zu diesem Zwecke wurden über dem 
Objektglas die zerplatzten Pollensäcke sehr vorsichtig geschüttelt. Der 
Pollen muß aber nicht zu dicht ausgesät werden, weil dadurch ein zu 
dichtes Verflechten der Pollenschläuche entstehen kann. 

Die besäten Objektträger wurden in eine feuchte Kammer unter eine 
Glasglocke zur Keimung untergebracht ; den Feuchtigkeitsprozent habe 
ich zwar nicht bestimmt, doch sollte er recht hoch sein. Die Keimung des 
Pollens fand bei Zimmertemperatur statt, doch ließ die letztere starke 
Schwankungen erkennen: gegen Abend sank sie bis auf 8—10°, am Tage 
stieg sie aber bis auf 16—18° an. Schon 1 Stunde nach der Aussaat be- 
gann der Pollen zu keimen, doch geschah das Wachstum der Pollen- 
schläuche recht langsam. Am nächsten Tag nach dem Beginn der Kei- 
mung wurde das Material fixiert und daraus Totalpräparate angefertigt. 
Zur Fixation wurde der Fixator von NAWASCHIN in seiner mittleren Mo- 
difikation gebraucht (15 ccm 1%ige Chromsäure, 1 ccm Eisessigsäure, 
2 ccm 40% iges käufliches Formol, 17,5 ccm destilliertes Wasser). Der Fixa- 
tor wurde in schmale, hohe Küvetten gegossen, und in diese wurden die 
Objektträger mit dem keimenden Pollen eingetaucht; damit die Pollen- 
schläuche unter der Wirkung der Osmose nicht zerplatzen, wurde dem 
Fixator Rohrzucker in einer etwas höheren Konzentration als die des 
Agar-Agars hinzugefügt. In dieser Lösung wurden die Präparate 2—3 Mi- 
nuten gehalten, um die Pollenschläuche ohne Zerplatzen und Inhalts- 
verlust abzutöten; dann wurden sie in frischen Fixator ohne Rohrzucker 
übertragen. Im Fixator blieben die Präparate 1—1'/, Stunden, dann 
wurden sie 1 Stunde im fließenden Wasser gewaschen. Nach dem Wa- 
schen wurden die Präparate in üblicher Weise mit Eisenhämatoxylin 
nach HEIDENHAIN gefärbt. Nach der Differenzierung wurden die Prä- 
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parate entwässert und in üblicher Weise aufgehellt und dann in Kanada- 
balsam eingebettet. Die auf diese Weise angefertigten Totalpräparate 
stehen an Feinheit und Durchsichtigkeit gegenüber den Mikrotompräpa- 
raten keinenfalls zurück, vielmehr haben sie den großen Vorzug, daß die 
Pollenschläuche hier der ganzen Länge nach ungeschnitten bleiben, und 
der ganze Inhalt ausgezeichnet sichtbar ist. Die Untersuchung der Pol- 
lenschläuche an Mikrotomschnitten der bestäubten Narben ist eine der 
schwierigsten Aufgaben, die eines großen Zeitaufwands und großer Mühe 
bedarf, da bei diesem Verfahren der einzelne Pollenschlauch seiner ganzen 
Länge nach nur schwer zu verfolgen ist, sowie unzerschnittene Pollen- 
schläuche mit unbeschädigtem Inhalt sehr schwer zu erhalten sind. 
Während der Untersuchung der Totalpräparate ist es mir gelungen, 
den Charakter der Spermien und deren Verhalten in den Pollenschläu- 
chen bei Senecio platanifolius zu beobachten. Diese Pflanze besitzt, wie 





Abb. 2. 


alle bisher untersuchten Compositen einen dreikernigen Pollen. Zur Zeit 
der Ausbildung des Pollenschlauches kommen im Pollen zwei lange 
schmale, nackte Spermien und ein mittelgroßer Kern zum Vorschein; der 
letztere degeneriert aber sehr bald, indem er homogen und stark färbbar 
erscheint. Der Pollen hat drei Poren, doch wird gewöhnlich nur ein 
Pollenschlauch gebildet. Zunächst bleiben die Spermien und der vege- 
tative Kern nach der Bildung des Pollenschlauches in der Mitte des Pol- 
lens (Abb. 1), später übersiedeln die Spermien Hand in Hand mit der 
Verlängerung des Pollenschlauches in den letzteren (Abb. 2, 3, 4). Wäh- 
rend der ganzen Zeit der Wanderung im Pollenschlauche bleiben die 
Spermien nackt, keine Spur eigenen Plasmas war um sie zu entdecken; 
anscheinend dringen sie ebenso nackt in den Embryosack vor. Nach der 
Vorstellung einiger Forscher nimmt der vegetative Kern am Wachstum 
des Pollenschlauches Anteil, indem er hier einen aktivierenden Einfluß 
ausüben soll; dabei langt er zuerst in dem Pollenschlauch an, erst dann 
folgen ihm die Spermien. Diese Ansicht ist wohl nicht berechtigt. Bleibt 
der vegetative Kern in vielen Fällen, wie z. B. bei Lilium Martagon, Con- 
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vallaria majalis, Galanthus nivalis u.a., im Pollenschlauche in der Tat 
langere Zeit und geht den Spermien voran, so sind doch recht oft auch 
solche Fälle zu finden, wo der vegetative Kern frühzeitig degeneriert und 
innerhalb des Pollenkornes liegen bleibt, während die Spermien bereits 
in dem Pollenschlauche angelangt sind. Übrigens wird der vegetative 
Kern bei allen von mir und von anderen Forschern untersuchten Compo- 
siten früh zerstört und bleibt, wie das Beispiel von S. platanifolius zeigt, 
innerhalb des Pollenkornes nach der Entwicklung des Pollenschlauches 





Abb. 4. 





liegen. Kein einziges Mal konnte ich den vegetativen Kern oder seinen 
Rest im Pollenschlauch beobachten. Während des Wachstums des Pol- 
lenschlauches und des Vorrückens der Spermien darin erfahren diese 
keine Gestaltsänderung, sondern bleiben stets schmal, nackt und lang; 
dagegen kann ihre Aufeinanderfolge ganz verschieden sein: bald folgen 
beide Spermien einander nach (Abb. 3), bald eilt das eine dem anderen 
voraus, so daß, während ein Spermium schon recht weit im Pollen- 
schlauch vorgerückt ist, das andere zur selben Zeit noch in der Mitte des 
Pollenkorns liegt (Abb. 2); bald rücken die beiden Spermien nebenein- 
ander vor (Abb. 4), manchmal umeinander gewunden. Ihrem Aussehen 
nach sind die Spermien von 8. plataniifolius ganz normal und lebensfähig, 
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was wohl auf die Befruchtungsfähigkeit des Pollens dieser Pflanze hin- 
weist. 

Aus dem Dargelegten ist zu ersehen, daB es mir gelungen ist, mit Hilfe 
der Methode von TRANKOWSKY nicht nur die Entstehung des Pollen- 
schlauches, sondern auch die Spermien zu beobachten und auf Grund 
des Charakters und Zustands der letzteren zur Uberzeugung zu gelangen, 
daB wir es bei S. platanifolius mit einem ganz normalen und fertilen Pollen 
zu tun haben, da er auf einem kiinstlichen Nahrboden leicht Pollen- 
schlauche mit ganz normalen Spermien erzeugt. 

Somit sind die Vorteile der Methode von TRANKOWSKY als sehr be- 
deutend zu erklären. Mit dieser Methode ist uns nebst der Feststellung 
der Bildung und Entwicklung der Pollenschläuche auch die Méglichkeit 
geliefert, den Zustand der männlichen Befruchtungsorgane zu beobach- 
ten — von diesem Zustande ist aber eigentlich auch die Lebensfähigkeit 
des Pollens abhängig. Nur in dem Falle darf der Pollen als ganz lebens- 
fahig gelten, wenn die Pollenschlauche ganz normal entwickelt werden 
und normale, gut ausgebildete Spermien besitzen. 

Zum Schlusse möchte ich nochmals hervorheben, daß die von TRAN- 
KOWSKY angegebene Methode zur Pollenkeimung sehr einfach und be- 
quem, dabei ein sicheres und genaues Kriterium für die Lebensfähigkeit 
des Pollens ist, womit uns die Möglichkeit gegeben wird, das Keimen 
eines so schwer keimenden Pollens, wie es der Pollen der Compositen ist, 
zu erreichen. 
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DIE „AMYLOIDFENSTER“ ZIEGENSPECKS IN DEN 
NARBENPAPILLEN VON GRÄSERN. 


Von 
ANNA SCHLOTMANN. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 27. Dezember 1932.) 


Im Jahre 1926 veröffentlichte ZIEGENSPECK eine Beobachtung, die er 
an den Narbenpapillen bestimmter Gräser gemacht haben wollte: Er 
fand in der Wandung der Papillen von Alopecurus und Phleum längliche, 
umgrenzte Stellen, die sich im Gegensatz zu den anderen Wandpartien 
mit Jodjodkalium blau färbten. Er nannte sie ,,Amyloidfenster“. Nach 
seiner Ansicht dringen die Pollenschläuche durch diese ,,Fenster“ in die 
Narbenpapillen ein!. Die ,,Amyloidfenster‘‘ finden sich nach ihm nur 
bei denjenigen Gräsern, deren Narben oben zwischen den Spelzen heraus- 
treten, und deren Zellwände aus Zellulose bestehen sollen. Alopecurus 
und Phleum gehéren zu diesem Typus. Im Gegensatz dazu sollen die 
Membranen derjenigen Narben, die unten seitlich zwischen den Spelzen 
heraustreten, wie z. B. bei Avena, aus Pektinstoffen aufgebaut sein und 
der ,,Fenster“‘ entbehren. ZIEGENSPECK sieht die ,,Amyloidfenster“ als 
besondere vorgebildete Stellen der Zellwand an, die sich durch ,,geringe 
mechanische Resistenz und große Deformierbarkeit‘‘ auszeichnen, die 
sich leichter fermentativ abbauen lassen als die übrige Zellulosewand und 
so den Pollenschläuchen das Eindringen in die Narbenzelle ermöglichen. 

Diese letzte Beobachtung ist so anschaulich beschrieben? und ab- 
gebildet (vgl. ZIEGENSPECK 1926, S. 562), daß ihre Richtigkeit von Hor- 
MANN (1930), der in einem Schlußabschnitt seiner Amyloidarbeit diese 
„Amyloidfenster‘‘ kurz behandelt, gar nicht bezweifelt wurde. Letzterer 
fand die ‚Fenster‘ bei Alopecurus pratensis und glaubt, die Ansicht 


1 ZIEGENSPECK will beobachtet haben, daß auch Pilze diese Stellen als 
„Pforten‘‘ benutzen. 

2 Vgl. auch ZIEGENSPECK 1928, S. 458. 

In der ,,Pflanzen-Mikrochemie‘ von TUNMANN-ROSENTHALER 1931, 2. Aufl. 
wird die Ansicht ZIEGENSPECKs wiedergegeben; desgl. in der ,, Bliitenbiologie I“ 
von CAMMERLOHER 1931. 
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ZIEGENSPECKs bestätigen zu können, bezeichnet aber seine Untersuchun- 
gen als fragmentarisch und schlägt ein genaueres Studium vor. 

Ich hatte mir die Aufgabe gestellt, auch andere Gräser auf das Vor- 
kommen solcher ,,Amyloidfenster“ hin zu untersuchen, dabei ergab sich 
aber, daß die Angaben ZIEGENSPECKs nicht zutreffen. 


1. Methodik und Reagentien. 

~ Die Narben wurden aus der Blüte herauspräpariert und ohne Vor- 
behandlung in Jodjodkaliumlösung gelegt. Als solche verwandte ich ge- 
wöhnlich die Jodlösung nach ARTHUR Meyer (1915) mit der doppelten 
Jodkaliunimenge: 1% Jod, 1% Jodkalium, 100 ccm H,0. Bei späteren 
Versuchen wurde ab und zu eine stärkere Jodlösung benutzt von der 
Konzentration: 3 g Jod, 3 g Jodkalium und 20 ccm H,0. Die sonstigen 
Reagentien und Farbstoffe wurden nach SCHNEIDER-ZIMMERMANN ,,Mi- 
krotechnik‘“ (1922) hergestellt. 


2. Vorkommen der „Amyloidfenster“. 

Zunächst prüfte ich die einzelnen Gräser auf das Vorkommen dieser 
„Amyloidfenster‘‘ und begann mit Alopecurus pratensis. Die Blüten sind 
proterogyn (siehe auch KnutH 1898). Den Bau der Narbe beschreibt 
STRASBURGER (1884) folgendermaßen : 

„Die zwei Narbenschenkel von Alopecurus pratensis sind mit Anhängseln be- 
setzt, die aus langgestreckten Zellen bestehen. Diese Anhängsel beginnen mit 
einem zwei- bis dreizelligen Grunde, werden alsbald nur zwei Zellen stark und 
schließen mit einer Zelle ab. Die Enden aller der das Anhängsel bildenden Zellen 
sind frei und springen zahnartig vor. Die Zähne erscheinen annähernd gleich- 
mäßig im Umkreis des Anhängsels verteilt. An den von Anhängseln freien Stellen 
erheben die Epidermiszellen der Narbenschenkel ihre oberen Enden als freie 
Zähne empor“ (S. 38). 

Es.gelang mir schon bei mäßiger mikroskopischer Vergrößerung die 
beschriebenen blauen ‚Fenster‘‘ zu sehen. Der blaue Streifen war am 
Grunde der Papille stärker und breiter, während er nach oben, zur Spitze 
hin, verblaßte und schmäler wurde. Dagegen sagt ZiEGENSPECK: ,, Die 
Striche sind oben dunkelblau, unten verliert sich der Farbton ...“ 
(S. 562). Junge Blüten, bei denen die Narben noch nicht herausgetreten 
waren, zeigten deutlich die blauen ‚‚Amyloidfenster‘‘ sowohl in den Pa- 
pillen als auch im Narbenstamm. Am schönsten und deutlichsten jedoch 
waren sie bei denjenigen Narben, die einige Millimeter aus der Blüte 
herausragten und noch nicht bestäubt waren. An den Narben älterer 
Blüten waren nur sehr schwach gefärbte ,,Fenster‘‘ zu sehen, und die der 
bestäubten und verwelkten zeigten sie nicht mehr. 

Nach ZIEGENSPECK tritt gleichzeitig mit den ‚Amyloidfenstern‘‘ in 
den Narbenpapillen Stärke auf, die sich nach der Bestäubung der Narbe 
auflösen und dem Pollenschlauch als Nahrung dienen soll. Nach meinen 
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Untersuchungen treten jedoch die Starkekérner erst in bestäubten Nar- 
ben auf. Sie sind in den Papillen der alteren Narben besonders zahlreich 
vorhanden. 

Ich untersuchte ferner noch Alopecurus agrestis und geniculatus. Bei 
A. agrestis gelang es mir nicht, die blauen ,,Fenster‘ zu finden. 

Anders bei A.geniculatus. Die Narben zeigten hier sehr schöne 
„Amyloidfenster‘‘. 

Anthoxanthum odoratum, dessen Narben auch oben zwischen den Spel- 
zen heraustreten, hatte keine ‚‚Amyloidfenster‘‘. (Siehe auch Hopmann.) 

ZIEGENSPECK fand ferner die ‚„‚Amyloidfenster‘‘ bei Phleum. Hor- 
MANN war es nicht gelungen, sie dort zu finden. Auch ich konnte sie in 
Phl. pratense nicht nachweisen. Phl. pratense, nach AXELL u. KIRCHNER 
proterogyn, nach WARNSTORFF homogam (siehe KNUTH 1898) — dieser 
letzten Ansicht möchte ich mich anschließen — weist auch einen Unter- 
schied gegenüber Alopecurus in der Form der Narbe auf. Die Papillen 
springen höckerartig hervor, sind viel kleiner und nicht so weit vom 
Narbenstamm abgespreizt. Wenn ZIEGENSPECK die ,,Amyloidfenster* in 
Phleum fand, könnte es vielleicht eine Eigentümlichkeit der von ihm 
untersuchten Art, die er nicht nennt, sein. 

In der Ansicht, daß diejenigen Gräser, deren Narben unten zu beiden 
Seiten der Spelzen federförmig oder sprengwedelförmig heraustreten, 
keine „‚Amyloidfenster‘‘ in den Narbenpapillen haben, kann ich ZIEGEN- 
SPECK u. HOPMANN zustimmen. Ich untersuchte verschiedene Arten von 
Poa, Bromus, Festuca, Avena, Triticum, Holcus, ferner Zea Mays, Oryza 
sativa, C'ynosurus cristatus, Glyceria fluitans und Molinia caerulea, aber 
ich fand bei Behandlung mit Jodjodkalium nirgendwo blaue ‚Fenster‘ 
in den Papillen. Bei Oryza sativa und Molinia caerulea waren die Narben 
stark anthocyanhaltig. Durch 1/,stündige Behandlung mit Eau de Ja- 
velle verschwand die rotviolette Färbung des Zellsaftes, aber ,,Amyloid- 
fenster‘‘ waren in Jodjodkalium danach nicht sichtbar. (Eau de Javelle 
bringt die Amyloidfärbung in den Papillen von Alopecurus erst nach 
mehreren Stunden zum Verschwinden.) Was die Wandsubstanz der 
Narbenpapillen dieser Gräser angeht, so fand HopMANN im Gegensatz 
zu ZIEGENSPECK auch hier Zellulosereaktion mit Chlorzinkjod. Ich kann 
diese Angabe HopMANNs bestätigen. 


8. Die Lage der „Amyloidfenster‘ in der Zelle. 


Bei den Untersuchungen über das Vorkommen der ,,Amyloidfenster* 
fiel es auf, daß die Streifen nur bei einer gewissen Einstellung des Mikro- 
skops sichtbar waren. Bei hoher Einstellung erschien zunächst die obere 
Zellwand, bei mittlerer Einstellung, wenn die Längswände der Papillen 
sehr deutlich waren, war erst der blaue Streifen sichibar, bei tiefer Ein- 
stellung erschien die untere Zellwand ohne den blauen Streifen. Es schien 
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daher angezeigt, auf Grund dieser Beobachtungen, die in auffallendem 
Gegensatz zu ZIEGENSPECK den blauen Streifen nicht in der Zellwand. 
sondern im Zellinhalt vermuten lieBen, die Lage und Beschaffenheit des- 
selben genau zu untersuchen. Durch Plasmolysieren der Narben mit 
Caleiumehlorid und nachherige Behandlung mit JJK konnte ich fest- 
stellen, daß sich der blaue Streifen wirklich innerhalb des Protoplasten 
befindet. Die Bilder zeigten deutlich den zusammengezogenen Proto- 
plasten und darin den Amyloidstreifen, der dann intensiver gefärbt und 
kürzer erschien. Am deutlichsten trat er in die Erscheinung, wenn der 
Protoplast zerrissen war. Der Amyloidstreifen überbrückte dann die 
Rißstelle und verlief noch weiter in dem abgerissenen Teil, oder der Strei- 
fen quoll aus dem Protoplasten hervor. 

Den klarsten Beweis für die Lage des Streifens im Protoplasten liefer- 
ten mir Quetschpräparate: Durch einen Druck auf das Deckglas wurden 
die in Jodjodkalium liegenden Narben zerdrückt und die Zellen teilweise 
abgetrennt und zerrissen. Die blauen Streifen traten aus den Zellen her- 
vor und lagen alsdann, teils gekrümmt, teils länglich gestreckt außerhalb 
der Papillen. 

Aus diesen Versuchen geht hervor, daß der blaue Amyloidstreifen 
keine vorgebildete Stelle der Zellwand, also kein ‚‚Fenster‘‘, sondern ein 
Inhaltsstoff der Papillen ist, der sich in einer Vacuole im Protoplasma 
befindet. 

Nach dem mikroskopischen Bilde zu urteilen, ist es wahrscheinlich 
ein abgegrenzter, mehr oder weniger homogener, gallertartiger Stab, der 
innerhalb des Plasmas liegt, sich mit Jodjodkalium blau färbt und deshalb 
vorläufig als Amyloidstreifen bezeichnet werden möge, womit aber nicht 
gesagt werden soll, daß die blaue Substanz der Streifen mit dem Amyloid, 
wie es u. a. ZIEGENSPECK als Membranstoff beschreibt, identisch ist. 


4. Chemie des Amyloidstreifens. 


Um die chemische Beschaffenheit dieses Stoffes zu klären, stellte ich 
die verschiedensten Reaktionen an. Die Blaufärbung mit Jodjodkalium 
ließ auf einen stärkeähnlichen Stoff schließen. In polarisiertem Licht er- 
wiesen sich die Amyloidstreifen als nicht doppelbrechend. 

Wurden die Narben in Wasser gekocht und dann in Jodjodkalium 
gelegt, so waren in den meisten Papillen keine Streifen mehr sichtbar, in 
einzelnen Zellen jedoch erschienen sie noch, wenn auch schwächer ge- 
färbt. 

Um das Verhalten der durch Jod gebläuten Streifen bei der Erwär- 
mung zu beobachten, untersuchte ich die Narben auf einem heizbaren 
Obiekttisch. Ich heizte 1/, Stunde auf 68°, weil bei dieser Temperatur die 
Blaufärbung der Stärke verschwindet. Die Streifen wurden heller und 
kleiner: sie schienen auch nicht mehr so deutlich begrenzt zu sein, aber 
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sie waren noch immer gut sichtbar. Sie verschwinden also nicht bei der 
für Stärke angegebenen Temperatur. 

Ein kurzes Aufkochen in 1%iger HCl bewirkte ein Verschwinden der 
Streifen. Ich fand sie in der schwächeren Jodlösung nicht mehr, in der 
starken Lösung sah ich nur noch vereinzelte Reste. Nach dem Kochen 
mit 5%iger Kalilauge zeigten sich die Amyloidstreifen in der schwächeren 
Jodlösung recht deutlich; sie schienen etwas breiter, ebenfalls nach Ein- 
wirkung von Chloraljod (nach A. Meyer). 

Sodann untersuchte ich die Hydrolyse des Amyloidstreifens durch 
das Speichelferment. Nach löstündiger Behandlung mit Speichel zeigten 
die Streifen noch die blaue Farbe in Jodjodkalium, aber sie hatten eine 
mehr körnige Struktur. Nach 45 Stunden hatten die meisten Papillen 
keine Streifen mehr; die noch vereinzelt sichtbaren waren zerbröckelt und 
schienen angegriffen zu sein ; nach 90 Stunden traten nur noch mit starker 
Jodlösung nachweisbare Reste auf. 

Sowohl in 70%igem als auch in absolutem Alkohol werden die Streifen 
verändert in Bezug auf Farbe und Struktur. Nach mehreren Tagen er- 
schienen die sonst hellblauen Streifen grau, zerbröckelt und aufgeteilt. 

Auch der von ZIEGENSPECK (1924) in dem Fruchtknoten von Brome- 
liaceen gefundene stärkeähnliche Stoff scheint chemisch etwas anderes 
zu sein als die Amyloidstreifen der Alopecurus-Narben. 

Nach BEHRENS (1875) soll die von der Narbe ausgeschiedene Flüssig- 
keit „amyloidartige‘‘ Stoffe, Collagen, Gummi, Zucker und andere 
Kohlehydrate enthalten. 

Meine Versuche, das Vorkommen anderer Kohlehydrate in den Amy- 
loidstreifen der Papillenzellen mit Hilfe der Trommerschen Probe oder 
mit a-Naphthol, Thymol und Orcin nachzuweisen, führten zu keinem 
positiven Ergebnis. Ebenfalls fielen die Reaktionen auf Gerbstoffe 
negativ aus. 

Nun wurden noch die blauen Inhaltsstreifen der Alopecurus-Narben 
mit anderen Stoffen verglichen, die nach Angaben in der Literatur mit 
Jodjodkalium ebenfalls eine Blaufärbung zeigen. 

Unter den bei MoLisc# (1913) angeführten Glycosiden wird Saponarin 
als ein in der Epidermis bestimmter Laubblätter vorkommender Stoff 
angegeben, der sich mit Jodjodkalium blau bis violett färbt, und der des- 
halb früher als ,,lésliche oder formlose Starke‘ bezeichnet wurde. In der 
Annahme, daß die Amyloidstreifen der Alopecurus-Narben vielleicht 
saponarinartige Stoffe seien, untersuchte ich das Saponarin der Epi- 
dermiszellen von Saponaria officinalis und verglich den Stoff mit den 
Amyloidstreifen. Jedoch war bereits die Farbtönung mit Jodjodkalium 
eine ganz verschiedene. Das Saponarin färbte sich tief violett mit einem 
kräftigen Stich ins Rote. Diese Farbe verschwand bei einer niedrigeren 
Temperatur als 680 und erschien beim Abkühlen schnell wieder. Die Re- 
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aktionen der Amyloidstreifer sind also mit denen des Saponarins nicht 

Nach SCHNEIDER-ZIMMERMANN (1922) sollen manche Arten von 
Gummi und gewisse Schleime mit Jodlésung eine Blaufärbung annehmen. 
Sie sollen in Alkohol und Ather unlôslich sein und die Doppelbrechung 
verlieren. Wie bei NeroLıtzky (1926 S. 12) zu lesen ist, tritt eine Blau- 
färbung mit Jod bei verschleimenden Epidermiszellen des Leinsamens 
auf, ebenfalls bei den Cistaceen. ZIEGENSPECK selbst spricht 1925 von 
einem Amyloidstadium, das auch Schleime und Gallerten durchlaufen 
sollen. Ich priifte daher die Narben auch auf Gummi- und Schleimstoffe. 
Die Kupfersulfat-Kalilaugereaktion und die Pentosenreaktion mit Orcin 
(4%) + HCl und Phloroglucin + HCl verliefen bei den Amyloidstrei- 
fen negativ. Es wurde ferner versucht, die Amyloidstreifen mit den in 
der Literatur angegebenen, fiir Schleime charakteristischen Farbstoffen 
zu farben, aber es zeigte sich in keiner Papille eine besonders intensive 
Speicherung des Farbstoffes; daB das Reagenz in die Zelle eingedrungen 
war, konnte man aus der Färbung der Kerne schließen. 

Alle diese Reaktionen haben die wahre Natur der Amyloidstreifen 
nicht zu klären vermocht. Es wird vielleicht auch nicht leicht möglich 
sein, auf histochemischem Wege zu einer sicheren Kenntnis seiner Be- 
schaffenheit zu gelangen. 


5. Die Beziehungen der ,,Amyloidfenster“ zum Wachstum 
der Pollenschläuche. 


Die Unrichtigkeit der ZIEGENsPECKschen Angaben über die ,,Amy- 
loidfenster‘“ und ihre Bedeutung für das Eindringen der Pollenschläuche 
geht nicht nur aus der eben geschilderten Lage der Streifen im Innern der 
Papille hervor, sondern auch aus folgender Tatsache: 

ZIEGENSPECK (1926) sagt: ,,Nach der Bestäubung treibt der Pollen- 
schlauch aus und tastet auf der Papille herum, bis er an ein solches 
Fenster kommt. Durch dieses dringt er ein“ (S. 562/63). Er nimmt also 
ein intrazellulares Wachstum der Schläuche an, während es in Wirklich- 
keit interzellular vor sich geht, wie in der Literatur angegeben ist und 
auch meine Beobachtungen zeigten. Bei Anwesenheit von sehr deutlichen 
„Amyloidfenstern‘‘ im Sinne ZIEGENSPECKs konnte ich das interzellulare 
Wachstum der Pollenschläuche ebenfalls beobachten. (Vgl. dazu die 
Abb. 1.) Das interzellulare Wachstum der Pollenschläuche bei den Gra- 
mineen ist in der Literatur mehrfach beschrieben worden. Jost (1907) 
spricht von der Spaltung der Mittellamelle bei Secale cereale; GoLINSKI 
(1893) beobachtete diesen Vorgang bei Triticum, Secale, Hordeum, Avena 
und vielen anderen Gräsern ; KIRCHNER-LOEw (1909) zeigt ihn an Bromus; 
KERNER VON MARILAUN (1891), auf dessen Abbildung ZIEGENSPECK 
selbst hinweist, zeigt ein interzellulares Vordringen bei Arrhenatherum 
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elatius, und STRASBURGER (1884) schreibt über diesen Vorgang bei Alope- 
curus pratensis: „Schließlich trifft die Pollenschlauchspitze auf einen der 
Winkel, welche die vorspringenden Zähne mit dem Kérper des Anhäng- 
sels bilden. Hier dringt die Pollenschlauchspitze vor, indem sie in die 
Mittellamelle, welche zwei Zellen des Anhängsels trennt, hineinwachst“‘ 
(S. 38/39)ı. Nach meinen Beobachtungen wachsen die Pollenschläuche 
in einzelnen Fällen direkt auf den Winkel zwischen zwei Papillen zu; in 
anderen Fällen machen sie erst einzelne Windungen um die Narben- 
papille, und manchmal konnte ich auch beobachten, daß die Schläuche 
zuerst zwischen Cuticula und Zellwand verlaufen, ehe sie interzellular 
weiterwachsen, eine Erscheinung, die schon von CoRRENs (1918) an Me- 
landrium festgestellt worden war. 

Aus diesen Untersuchungen und auch aus der Tatsache, daß die 
Amyloidstreifen innerhalb der Zelle liegen, läßt sich schließen, daß das 





Abb. 1. 


Vordringen des Pollenschlauches zwischen den Papillenzellen in keinem 
direkten Zusammenhang mit dem Auftreten der Amyloidstreifen steht, 
obwohl in dieser Hinsicht noch eingehendere Untersuchungen wünschens- 
wert wären. 

Zum Schluß möge noch auf die eigentümliche, aber noch ungeklärte 
Erscheinung aufmerksam gemacht werden, daß an frisch erblühten Ob- 
jekten die Amyloidstreifen besonders an sonnigen Tagen recht deutlich 
sichtbar waren, während an dunklen regnerischen Tagen mit der gleichen 
Jodlösung selbst in den Narben solcher Ähren keine Streifen nachge- 
wiesen werden konnten, die unter anderen Umständen die Streifen ge- 


zeigt hatten. 


Die Untersuchungen wurden im Botanischen Institut zu Münster 
durchgeführt. Es ist mir eine angenehme Pflicht, meinem hochverehrten 
Lehrer, Herrn Prof. Dr. W. BENECKE, für das stete Interesse, mit dem er 
diese Arbeit förderte, meinen aufrichtigsten Dank auszusprechen. 


1 Vgl. auch die Anmerkung bei STRASBURGER (1884), der die Angabe Carus’ 
zitiert, daß die Pollenschläuche zwischen die Zellen eindringen. Auch bei Phleum 
pratense habe ich an mehreren Präparaten das interzellulare Eindringen des Pol- 


lenschlauches beobachten können. 


Planta Bd. 19. 2la 
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Zusammenfassung. 

Bei den ,,Amyloidfenstern“, die im Gegensatz zu den Angaben 
ZIEGENSPECKs nicht in der Zellwand liegen, handelt es sich um Inhalts- 
stoffe der Narbenpapillen, die sich mit Jodjodkaliumlésung blau färben 
lassen, und die ich daher vorläufig als Amyloidstreifen bezeichnen möchte. 

Eine genauere Charakterisierung dieser Stoffe gelang trotz eingehen- 
der histochemischer Untersuchung bisher nicht. 

Auch aus dem interzellularen Verlauf des Pollenschlauches ergibt sich, 
daß die Ansicht ZIEGENSPECKs über die Bedeutung der ‚‚Amyloidfenster‘ 
als Eintrittsstellen für den Pollenschlauch nicht zutrifft. Ob die Amyloid- 
streifen in irgendeinem Zusammenhang mit der Keimung und dem Wachs- 
tum des Pollenschlauches stehen, ist noch zu untersuchen. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE STRUKTUR PFLANZLICHER 
HAARE UND FASERN. 
Von 
ANNA SCHLOTMANN. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Dezember 1932.) 


Einleitung. 


Die Quellung mancher pflanzlichen Fasern und Haare unter dem Ein- 
fluB chemischer Reagenzien, vor allem von Kupferoxydammoniak, ist 
bekanntlich mit eigenartigen Gestaltsveranderungen verbunden: Die ge- 
quollene Faser zeigt ein perlschnurartiges Aussehen ; es wechseln kugelige 
Aufbauchungen und Einschnürungen miteinander ab. Diese typischen 
Quellungsbilder haben zu den verschiedensten Deutungen Anlaß gegeben. 

Bereits im Jahre 1857 hat CRAMER auf diese Quellungsform bei der 
Baumwolle hingewiesen. Er stellte fest, daß Kupferoxydammoniak wohl 
die Zellwand des Baumwollhaares, nicht aber dessen Cuticula auflöst, und 
machte auf die „blasenförmigen Auftreibungen‘‘ der Zellwand und die 
„ringförmig zusammengeschobene Cuticula‘ aufmerksam (zitiert bei 
MULLER 1929). Zu einer ähnlichen Anschauung gelangt WIESNER im 
Jahre 1903, wenn er sagt, „daß die Zellwand stellenweise blasenförmig 
aufgetrieben wird, indem sich die Cuticula von diesen Stellen loslöst und 
entweder fetzenförmig abgeworfen oder an jenen Stellen, die bei der 
blasenförmigen Auftreibung des Baumwollhaares eingeschnürt erschei- 
nen, ringférmig zusammengeschoben wird‘ (vgl. Abb. 1903, Bd. 2, 
S. 247)1. 

Auch AIssLINGER (1907), der u. a. mit Baumwollhaaren arbeitete, 
führt die ,,Einschniirungen“ auf die zusammengeschobene Cuticula 
zurück. 

Noch zu erwähnen ist Korn (1910), der sich zu der WIesNERschen 
Deutung der Quellungsbilder hinsichtlich der unbehandelten Baumwolle 
bekennt. 

Eine eingehendere Beschreibung des typischen Verlaufes der Quel- 
lung von Baumwollhaaren in Kupferoxydammoniak gibt HERzoG im 


1 Dieselbe Erklärung findet sich in der letzten Auflage der „Rohstoffe“ 
(Bd. 1, 1927) in der Bearbeitung durch WEESE. 
21* 
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Jahre 1911: ,,Rasches Aufdrehen und starke Verkiirzung des Haares, 
Querfältelung der Cuticula, Platzen der letzteren an zahlreichen Stellen, 
Zusammenschieben der nichtgeplatzten Teile zu faltigen Ringen, Quer- 
faltelung der etwas widerstandsfähigeren inneren Zellwandpartien, Ent- 
stehen von Zellulosebäuchen, die zwischen den Cuticularingen hervor- 
treten, vollständiges ZerflieBen der Zellulosewandung und des Innenhäut- 
chens, Rückstände: Cuticula und Eiweiß‘ (wohl Protoplasma) S. 4031. 

Ähnliche Angaben und Darstellungen finden sich weiterhin noch bei 
ToBLeEr (1912), DiscHENDORFER (1925), Wirrmack (1928), H. MÜLLER 
(1929), TunmAann-RoSENTHALER (1931) und Hacer u. ToBLER (1932). 

Daß auch die Bastfasern bei der Quellung ein analoges Verhalten wie 
Baumwollhaare zeigen, sagt CoRRENS bereits 1892. Er spricht von der 
Faltenbildung des „Oberhäutchens‘“ bei Kerria-Fasern infolge der Quel- 
lung durch Kupferoxydammoniak. ‚Es ist ein Oberhäutchen von größe- 
rer Resistenz vorhanden, welches querüber zerrissen und von der vor- 
quellenden Substanz zusammengeschoben wird“ (S. 313, Taf. XV, Abb.9). 

Auch AIssLINGER (1907) fand die Quellungserscheinungen bei den 
Bastfasern im allgemeinen weniger ausgeprägt als bei der Baumwolle, 
doch führt er die ,, Einschniirungen“ auch bei jenen auf die ringförmig zu- 
sammengeschobene „primäre Membran‘ zurück. 1910 beobachtete Korn 
bei der Broussonetia-Faser nach der Quellung ebenfalls ringförmige ,,Ein- 
schniirungen“. 

Während also die genannten Autoren annehmen, daB die bei der 
Quellung von Baumwollhaaren und Bastfasern sichtbaren ,,Einschnii- 
rungen“ auf Ringbildung der zusammengeschobenen Cuticula bzw. der 
Primärmembran beruhen, gibt Lünprtke (1928) eine ganz andere Er- 
klärung fiir das Zustandekommen der Quellungsbilder bei Bastfasern. 
Er glaubt, daB ,,die Membran der langgestreckten Fasern in regelmäBige 
Abschnitte unterteilt‘* ist, und daß als Ursache der regelmäßigen ,,Ein- 
schniirungen“ ein Bauelement in Frage kommt, ,,das quer zur Faserachse 
gelagert ist‘ (S. 36). Durch den größeren Widerstand, den diese ,,Quer- 
elemente‘‘ dem Kupferoxydammoniak gegenüber bieten, sollen die ,,Ein- 
schnürungen“ bewirkt werden. Diese Erklärung gilt nach LÜDTKE auch 
für Pflanzenhaare, ,,wie aus der von anderen Autoren beobachteten perl- 
schnurartigen Aufbauchung jetzt ohne weiteres angenommen werden 
kann“ (S. 37). LÜDTKE geht in seinen Analogieschlüssen sogar noch wei- 
ter, denn 1931 behauptet er: ‚Der Aufbau der einzelnen Faserzelle, 
gleichgültig, ob es sich um eine Tracheide, eine Holzfaser, eine Bastfaser 
oder ein Pflanzenhaar handelt, ist nun, was ihre Morphologie anbelangt, 
im Prinzip der gleiche.‘ Dies führt ihn dazu, die Entstehung der oben- 
genannten ,,Querelemente‘ in Analogie zu der Bildung der Tracheen 


1 Vgl. dazu die gute Darstellung dieser Vorgänge auf der Photographie 
Herzogs (1911, S. 403). 
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folgendermaßen zu erklären: ,,Von diesen der Leitung dienenden Bahnen 
weiß man nämlich seit langem, daß sie aus Primärzellen durch Fusio- 
nierung entstehen, was an den stehengebliebenen Querwänden direkt 
sichtbar ist. Auch läßt sich der Verschmelzungsprozeß mikroskopisch 
verfolgen. Bei den übrigen Faserzellen wie Tracheiden, Holzzellen, Bast- 
fasern, Pflanzenhaaren war eine andere Erklärung des Wachstums 
üblich ... In Analogie zu den Tracheen wird man die Querelemente da- 
her als Überbleibsel der Teilungshäute der Primärzellen auffassen 
müssen‘ (S. 8f.). Es bleibt mir unverständlich, wie LÜDTKE zu solchen 
Behauptungen kommen kann, da sowohl Baumwollhaare als auch Bast- 
fasern von Anfang an einzellig sind und auch später einzellig bleiben. 

Diese ,,Querelemente“ sollen nach LÜDTKE mit der Außenhaut der 
Faser verwachsen sein und die sekundäre Lamelle wie eine Scheibe durch- 
ziehen!. Die Schichtung der Bastfasern führt LÜDTKE auf das Vor- 
handensein von dünnen Häuten zurück, die jede Schicht umkleiden. 
„Auch die Schichthaute und die Primärlamelle sind an diese Querele- 
mente angewachsen‘ (1931 S. 5). 

Dieser Annahme von ,,Querelementen“ schließen sich HEss (1928), 
Hess u. Trogus (1929) und Hess, TRoGUs, LJUBITSCH u. Aki (1930) an. 
(Näheres bei Hess [1928] S. 414.) 

Es stehen sich also zwei Ansichten über die Ursache der perlschnur- 
artigen Quellung von Fasern gegenüber. Zur Beurteilung der Frage, 
welche von beiden die richtige sei, begann ich die Untersuchungen mit 
Baumwollhaaren, da hier die Vorgänge einfacher zu überschauen waren, 
und ging dann über zu Bambus- und einigen anderen Pflanzenfasern. 


I. Untersuchungen an Baumwollhaaren. 
1. Material und Reagenzien. 

Als Ausgangsmaterial dienten die Haare reifer Samen von Gossypium 
barbadense, einer Staude, die im Gewächshaus des Botanischen Gartens 
kultiviert wurde. Außerdem stand mir ägyptische Baumwolle aus der 
Institutssammlung zur Verfügung. Zum Quellen der Zellulose verwandte 
ich Kupferoxydammoniak, das ich durch Übergießen von Kupferspänen 
mit konzentriertem Ammoniak (spez. Gew. 0,910) unter Luftzutritt her- 
stellte (vgl. DiscHENDORFER [1922]). Das Reagens wurde stets auf seine 
Wirksamkeit geprüft. Vielfach wurde es mit destilliertem Wasser oder 
mit älterem, weniger wirksamen Kupferoxydammoniak vermischt, um 
die Quellungsvorgänge zu verlangsamen und sie für längere Zeit sichtbar 
zu machen. 

Die gelegentlich benutzte Eau de Javelle wurde nach den Angaben 
von ARTHUR MEYER (1915) hergestellt und war etwas alkalisch. 

1 Vgl. seine schematische Darstellung des Quellungsstadiums (1928, S. 41) 
und das Aufbauschema einer pflanzlichen Faserzelle (1931, S. 5). 

Planta Bd. 19. 21b 
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2. Morphologie und Struktur. 

Zunächst sei kurz an den Bau und die physikalischen Eigenschaften 
des Haares erinnert. 

Am Baumwollhaar kann man Cuticula, Zellulosewand und Lumen 
mit Inhaltsresten, den ,,Innenschlauch“ unterscheiden. Die Cuticula 
zieht sich als diinnes Häutchen über die Zellwand hin. Sie ist in Wasser 
kaum zu erkennen, wird aber in Kupferoxydammoniak gut sichtbar. Die 
Zellulosewand ist relativ dick und wird auf der Innenseite von einem 
häutigen Gebilde begrenzt, welches den Rest des Protoplasmas und der 
Inhaltsstoffe darstellt. Die Zellwand zeigt im Längsbild Spiralstreifung. 
Außerdem treten, deutlich allerdings erst bei der Quellung (HERzoc 
1911), die im Querschnitt als konzentrische Kreise sichtbaren Schichten 
als Längsstreifung in Erscheinung. Nach der Ansicht mehrerer Forscher, 
u. a. HERZOGs, soll die „schraubige Schichtung‘‘ (Spiralstreifung) ihren 
Grund in der Lagerung der Micellen haben. Ferner treten an dem Baum- 
wollhaar häufig Verschiebungsstellen auf, über deren Entstehungs- 
ursachen die Ansichten auseinandergehen. Man hat sie teils für Ver- 
letzungen, teils für Eigentümlichkeiten in der Struktur des Haares ge- 
halten. 

Das Material aus dem hiesigen Gewächshaus hatte nach eigenen Mes- 
sungen einen Brechungsindex von nD 20° = 1,565, der zwischen dem des 
Anisöls (nD 20° = 1,561) und dem des benzoesauren Benzyls (nD 20° 
= 1,569) lag. Ägyptische Watte aus der Sammlung verhielt sich ebenso?. 

In polarisiertem Licht erweisen sich die Baumwollhaare als doppel- 
brechend. 

3. Mikroskopische Färbeversuche. 

In Chlorzinkjodlösung (D.A.B. 6) erschien die Cuticula farblos, die 
Zellulosewand violett, allerdings nicht immer gleichmäßig; der ,,Innen- 
schlauch“ gelbbraun. In Rutheniumrot (Konz. 0,005% in H,O) wurde 
die Cuticula leuchtend rot. Sie ließ sich außerdem noch mit Safranin und 
Sudan III färben. 

Die Zellulosewand des Haares nahm mit Rutheniumrot ebenfalls eine 
rötliche Färbung an. Bei Behandlung mit Jodjodkaliumlösung von der 
Konzentration: 1% J:, 1% KJ, 100 ccm H,O, färbte sie sich braun. Sie 
enthält also neben Zellulose noch Beimengungen anderer Stoffe, worauf 
auch Hopmann (1930) hingewiesen hat. 

Weiterhin wurde die Einwirkung von Farbreagenzien auf Quer- 
schnitte untersucht. Die Baumwollhaare wurden in der üblichen Weise 

1 Herzos (1911) zählte 23 solcher Schichten. Diese Schichten sind wahr- 
scheinlich identisch mit den von Batts (1919) und von SAKOSTSCHIKOFF u. Kor- 
SHENIOVSKY (1932) beobachteten Wachstums- oder Wuchsringen. 

2 Wirrmack (1928) gibt an, der mittlere Hauptlichtbrechungsindex sei 1,557; 
ZIEGENSPECK (1925) gibt für Zellulose 1,50 an; Frey (1926) ermittelte für Baum- 
wollhaare na = 1,534, ny = 1,586. 
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in Paraffin eingebettet und mit dem Mikrotom in Schnitte von 5 u Dicke 
zerlegt. Sie wurden teils mit Eiweißglycerin, teils nach der Methode von 
ULLRICH mit Wasserglas aufgeklebt. Die Querschnitte waren stets mehr 
oder weniger zusammengedrückt. Das Lumen war häufig nur noch spalt- 
förmig. Die Schichtung war nicht gerade deutlich sichtbar. Auch die 
Färbung mit Chlorzinkjod war keine einheitliche. Die blauviolette Grund- 
farbe war tangential und radial mit dunkler gefärbten Streifen durch- 
setzt. Jodjodkalium (Konz. 1% J,, 1% KJ, 100 ccm H,O) ergab eine gelb- 
braune Farbe mit einem Übergang zum Rötlich-Violetten. Die Cuticula 
erschien als ungefärbter Saum. 

Mit Eau de Javelle behandelte Querschrätte ergaben gegenüber un- 
behandelten keine wesentlichen Unterschiede hinsichtlich ihrer Färbung. 

Um nach HALLER (1931) ‚diejenigen Orte aufzufinden, an denen der 
Angriff auf die Zellulose bzw. Baumwollfaser vorzugsweise erfolgt‘‘, 
wurde nach seiner Vorschrift (1920 und 1931) die Zellulose der Baum- 
wollhaare in Oxyzellulose überführt und auf diese die Zinn-Goldfärbung 
angewandt. Doch ließen sich keine sicheren Schlüsse auf solche prädesti- 
nierten Angriffsstellen ziehen. 


4. Quellung in Kupferoxydammoniak. 

Um den Quellungsvorgang zu untersuchen, verfuhr ich nach der Me- 
thode von Herzoc (1911). Ich brachte einige Baumwollhaare auf den 
Objektträger in einen Tropfen Rutheniumrot. Die gefärbte Cuticula und 
die Reste des Protoplasmas waren gut sichtbar. Dann wurde ein Tropfen 
Kupferoxydammoniak seitlich zugesetzt. 


a) Beobachtungen im gewöhnlichen Licht. 

Der Quellungsvorgang selbst verläuft etwa in der folgenden Weise: 

Sobald das Baumwollhaar von dem Kupferoxydammoniak benetzt 
wird, dreht es sich mehrmals um seine Längsachse. Die Torsion, die das 
Haar in lufttrockenem Zustande zeigt, wird dadurch aufgehoben. Das 
Reagens dringt sehr schnell teils durch die Cuticula, teils von der Schnitt- 
fläche her in die Zellwand ein und bringt die Zellulose zum Quellen. Da- 
bei verkürzt sich das Haar, doch nimmt sein Volumen quer zur Längs- 
richtung beträchtlich zu. Die dünne Cuticula wird dabei anfangs etwas 
gedehnt, bis ihre Festigkeitsgrenze bei weiterer Quellung der Zellwand 
überschritten wird. Sie reißt dann durch den Druck der quellenden Zellu- 
lose an einzelnen Stellen längs und quer auf?. An diesen Bruchstellen der 





1 Ob diese durch die Struktur des Haares bedingt sind oder künstlich durch 
das Schneiden mit dem Mikrotom hervorgerufen worden waren, konnte ich nicht 
entscheiden. 

2 Vgl. WEIMARN (1928) S. 163: „Wenn die Quellung einen gewissen Grad 
überschreitet, der vom Elastizitätsgrad der Membran gallertartiger Substanzen 
abhängt, dann entstehen Löcher in der Hülle der Faser.“ 
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Cuticula tritt nun die noch weiter quellende Zellulose in Form eines Ring- 
wulstes heraus. Die Cuticula gleitet alsdann von beiden Seiten des Wul- 
stes ab und wird dabei mehr oder weniger faltig zusammengeschoben. 
Teils verlaufen die Falten ringférmig quer um das ganze Haar, teils sind 
sie nur an einer Seite des Haares zu sehen. Ein Stadium des Quellungs- 
vorganges zeigt Abb. 1. Die Cuticula, die von der Aufbauchung A der 
Zelluloseschicht heruntergerutscht ist, hat sich wie eine faltenférmige 
Manschette über den benachbarten Teil B des Haares zuriickgestiilpt und 
hat dadurch die Aufquellung des Abschnittes B des Haares verhindert. 
J * stellt den ,, Innenschlauch“ dar. 
Bei C und D ist die faltenförmig zu 
Ringen! zusammengeschobene Cu- 
ticula gut sichtbar. Der Abstand 





Abb. 1. Abb. 2 
Abb. 1. — im Ti Text. — Abb. 2. Die Bezeichnungen P—P und A—A geben die 
ht des Polarisators bzw. des Analysators an. 





zwischen zwei ,,Ringen‘‘ hat nach eigenen Messungen keinen konstanten 
Wert, wie Liprxe für Bambusfasern angibt. Die Cuticularinge sind zu- 
weilen durch Cuticulabänder miteinander verbunden (vgl. Abb. 2). 
Ebenso ist die Breite der ,,Ringe“ zwischen den kugeligen Zellulose- 
vorwölbungen verschieden, wie auch schon Herzos (1911) und MÜLLER 
(1929) angeben. Nach Ansicht von MÜLLER ist die Entstehung der ,,Ein- 
schnürungen“ sehr von der Konzentration des Kupferoxydammoniaks 
abhängig. „Verwendet man ein schwächeres Quellungsreagens“‘ — ver- 
dünntes Kupferoxydammoniak —, „so quillt die Zellulosewand ganz 


1 Lüprke und andere Forscher nennen diese Ringe „Einschnürungen“, 
Dieser Ausdruck ist meiner Ansicht nach nicht ganz berechtigt, da an diesen 
Stellen das Haar bzw. die Faser nicht verengt wird, sondern den alten Durch- 
messer ungefähr beibehält. 
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langsam. Die Cuticula zerreiBt zu einem Spiralband. Die Zelluloseschich- 
ten quellen hier so gleichmaBig auf, daB die Windungen des Schrauben- 
bandes Zeit genug haben, sich auseinander zu ziehen und sich dem quel- 
lenden Zellulosezylinder anzupassen‘ (MüLLER 1929, S. 218):. 

Solche gleichmäBige Aufquellungen des Haares in seiner ganzen Länge 
konnte auch ich ôfter in verdünntem Kupferoxydammoniak beobachten. 
Hier sei erwähnt, daß die Quellung ohne irgendwelche Stockungen 
verlief. 

Bei starker Konzentration des Kupferoxydammoniaks zerfließt die 
Zellulose an den Aufbauchungsstellen vollständig, und nur die Cuticula- 
reste bleiben erhalten, die teils fetzenförmig sind, teils aus einer Anzahl 
von Ringen bestehen, die aus zusammengelagerten Falten aufgebaut sind 
und oft durch Cuticulabänder miteinander in Verbindung stehen (vgl. 
auch MÜLLER 1929, S. 216). 


b) Beobachtungen in polarisiertem Licht. 

Das ungequollene Haar leuchtet zwischen gekreuzten Nicols nur dann 
auf, wenn seine Schwingungsrichtungen mit denen der Nicols einen 
Winkel von 45° bilden, kurz gesagt, wenn es sich in Diagonalstellung be- 
findet. Liegt das Haar parallel zu einer der Schwingungsrichtungen der 
gekreuzten Nicols (in Orthogonalstellung), so löscht es aus®. Eine seiner 
Hauptschwingungsrichtungen (ny) fällt also mit der Längsrichtung des 
Haares zusammen, die andere (a) liegt senkrecht dazu. Beobachtet man 
nun das quellende Haar zwischen gekreuzten Nicols, so zeigt sich bei 
Orthogonalstellung des Haares in der Mitte der Aufbauchungsstellen und 
an den von der Cuticula bedeckten „Einschnürungsstellen‘‘ Dunkelheit, 
weil ny parallel der Schwingungsrichtung eines Nicols liegt. In den Über- 
gangsstellen liegen die Micellen mehr oder weniger in Diagonalstellung 
und müssen daher aufleuchten. Bringt man das ganze Haar in Diagonal- 





1 Auf die Abhängigkeit der Quellungsbilder von der Konzentration des Rea- 
genzes haben schon Korn (1910) und DiscHENDORFER (1925) hingewiesen. Nach 
SAKOSTSCHIKOFF u. KORSHENIOVSKY (1932) ist die Art der Quellung von der 
Reife des Haares abhängig: perlschnurartiges Aufquellen tritt erst bei reifen 
Haaren auf, während junge Haare eine gleichmäßige Quellung zeigen, S. 275 
bis 276 (siehe auch O’NEILL: zitiert bei SAKOSTSCHIKOFF). Nach meiner Ansicht 
unterbleiben die Aufbauchungen bei jungen Haaren deshalb, weil das Lumen des 
Haares groß genug ist, um die quellende Zellulose aufzunehmen. 

2 Die von Lüprtke für Bambusfasern angegebene Behandlung mit Chlor- 
dioxyd (siehe weiter unten) wurde auch auf Baumwollhaare angewandt. Nach 
zweimaliger Behandlung konnte man in Kupferoxydammoniak Ablösen der 
Cuticula und gleichmäßige Quellung feststellen. Ähnlich wirkte auch Diaphanol 
(Chlordioxyd-Essigsäure). 

3 Nebenbei sei bemerkt, daß bei dieser Orientierung das Haar nicht ganz 
gleichmäßig auslöscht, vielmehr leuchten die sogenannten Verschiebungsstellen, 
an denen die Micellen in Diagonalstellung liegen, mehr oder weniger stark auf. 
Diese Verschiebungsstellen reichen meist nur keilförmig in das Haar hinein. 
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stellung, so dreht sich das Bild um. Immer jedoch erscheint die Cuticula 
(die mit Rutheniumrot gefarbt worden war) dunkel, wie aus der Abbil- 
dung deutlich zu ersehen ist. Erst, wenn die Zellulose an den Auf- 
bauchungsstellen völlig gelöst ist, erscheinen auch diese Stellen zwischen 
gekreuzten Nicols unter allen Winkeln dunkel. 


5. Verhalten der mit Säuren und Alkalien behandelten Baumwolle. 

Ferner beobachtete ich noch die Quellungsbilder der Baumwollhaare, 
die mit Säuren und Alkalien vorbehandelt waren. Durch Säuren zer- 
fallen die Haare leicht in kleine Stücke; bei Behandlung mit Alkalien wird 
die Cuticula gelockert. Die Zellwand quillt mehr oder weniger auf. 
Baumwollhaare, die 15 Min. in kalter konzentrierter Salzsäure (spez. Gew. 
1,19) gelegen hatten, waren nicht zerfallen, zeigten in Kupferoxyd- 
ammoniak aber auch keine deutlichen Aufbauchungen mehr. Die Quel- 
lung verlief fast gleichmäßig. Die Cuticula wurde in Fetzen abgelöst, war 
also noch deutlich vorhanden. Der Unterschied gegenüber den unbe- 
handelten Haaren war gut sichtbar. 

Baumwollhaare, die eine Stunde in 4,5%iger Salzsäure (spez. Gew. 
1,022) gekocht wurden, waren weitgehend in einzelne Teile zerfallen. Die 
Begrenzung der Bruchstellen war unregelmäßig. Auch verlief die Quel- 
lung ohne Ringbildung, wahrscheinlich deshalb, weil die Cuticula durch 
die Säurebehandlung spröde und brüchig geworden war. 

Nach !/,stündiger Einwirkung von 20%iger kalter Kalilauge traten 
in Kupferoxydammoniak sowohl Ringbildung der Cuticula an einzelnen 
Fasern als auch gleichmäßige Quellung auf. 


6. Besprechung der Versuche an Baumwollhaaren. 

Nach der Ansicht von Lüptke gilt die Erklärung für das Zustande- 
kommen der Quellungsbilder, die er an Bambusfasern erhielt, auch für 
Pflanzenhaare (siehe S. 314 dieser Arbeit). Demnach müssen also auch 
die Baumwollhaare durch ,,Querelemente“ unterteilt sein, die durch den 
größeren Widerstand dem Kupferoxydammoniak gegenüber die ,,Ein- 
schniirungsstellen“ darstellen sollen. Gegen diese Behauptung LUpTKEs 
sprechen jedoch die Ergebnisse meiner Untersuchungen. Aus diesen geht 
eindeutig hervor, daß durch die quellende Zellulose die Cuticula meist 
quer zur Faser an beliebigen Stellen zerrissen wird, von den Aufbau- 
chungsstellen heruntergleitet und sich zu faltigen, ringförmigen Gürteln 
zusammenschiebt. Trat eine gleichmäßige Quellung des Haares in ver- 
dünntem Kupferoxydammoniak ein, so unterblieb auch die Gürtel- bzw. 
Ringbildung. Dieses geschah auch in den Fällen, wo durch Säurebehand- 


1 Daß die Cuticula nicht doppelbrechend ist, gibt auch Herzog (1911) an: 
„Cuticulareste zwischen gekreuzten Nicols sind in allen Lagen dunkel. Auch 
verzögernde Gips- und Glimmerplättchen, die mit 45° eingeschaltet werden, 
lassen keine Spur der Doppelbrechung erkennen‘. S. 426. 
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lung das Haar in einzelne Stücke zerfallen oder die Cuticula spröde und 
rissig geworden war. Da aber nach Lüprtke (1928) in den Fasern durch 
die Mineralsäuren die „Substanz der Primärlamelle‘‘ und der ,,Quer- 
elemente‘‘ angegriffen wird, und die Fasern schließlich an den Stellen aus- 
einanderfallen, an denen die ‚„‚Querelemente‘ liegen sollen, so wäre damit 
das gleichmäßige Quellen der in Säuren zerfallenen Haarstücke erklärt. 
Nun ließ sich aber leicht feststellen, daß die Begrenzungsflächen dieser 
Bruchstücke meist gezackt und unregelmäßig, nie jedoch glatt waren, wie 
man bei dem Vorhandensein eines ‚‚Querelementes‘‘ annehmen müßte. Zu 
dieser Ansicht kommt auch HALLER (1931), der sonst in seiner Arbeit 
nicht näher auf die ,,Querelemente“ eingeht. Er führt aus: ,, Der an vielen 
Fasern nach Einwirkung von Oxydantien beobachtete Querzerfall der 
Faser kann meines Erachtens nicht im Sinne der Hzssschen Querlamellen 
erfolgen, da einerseits die Bruchstellen keinerlei glatte Bruchflächen zei- 
gen, andererseits im allgemeinen soweit voneinander entfernt sind, daß 
sie unmöglich mit Einschnürungsstellen korrespondieren, wie sie die nor- 
male Baumwollfaser nach Behandlung mit Kupferoxydammoniak zeigt‘ 
(S. 592). 

Geht schon aus diesen Ausführungen hervor, daß man zu einer Er- 
klärung der Quellungsbilder gar nicht der komplizierten Annahme von 
„Querelementen‘“ bedarf, so lassen außerdem die Bilder in polarisiertem 
Licht nichts von quer zum Haar liegenden Bauelementen erkennen. Die 
Lüprkeschen Abbildungen der Bambusfasern in polarisiertem Licht 
(welche Orientierung die Faser hatte, wird von ihm nicht angegeben) 
lassen sich durchaus mit meinen Ergebnissen über die Lagerung der Mi- 
cellen in gequollenen Haaren bzw. Fasern in Einklang setzen. Aus sol- 
chen Bildern auf ,,Querelemente‘‘ zu schließen, scheint mir völlig unge- 
rechtfertigt. 

Aus den vorliegenden Untersuchungen und Darlegungen geht also 
hervor, daß die vermeintlichen ‚‚Querelemente‘‘ LüpTKes nichts anderes 
sind als die Stellen, an denen durch die Cuticularinge und -gürtel die 
Zellulose an der Quellung gehindert wird. 

Wenn auch LÜDTKE seine Untersuchungen nur an Bambusfasern ge- 
macht hat, so ist diese Stellungnahme zu seinem Schema des Faserbaues 
allein schon deshalb gerechtfertigt, weil LÜDTKE seine Auffassung ganz 
allgemein auf ,, fast alle Holz- und Bastfasern sowie Pflanzenhaare‘“ über- 
trägt, soweit sie perlschnurartige Quellungsbilder aufweisen. 


IL Untersuchungen an Bambusfasern. 
Immerhin könnte es möglich sein, daß die Bambusfasern, die kom- 
plizierter gebaut sind als die Baumwollhaare, dennoch ,,Querelemente“ 
enthielten. 
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1. Der Aufbau der Faser nach der Ansicht Liidtkes. 

Über den Bau der Faser sagt LüpTke folgendes: 

„An die Mittellamelle schließt sich die Primärlamelle, ein dünnes Häutchen 
aus einer Fremdsubstanz. Hieran grenzt die Sekundärlamelle... Diese Lamelle 
ist, wie es scheint, stets geschichtet... Die Erscheinung der Schichtung ist auf 
dünne Häute zurückzuführen, die jede Schicht umkleiden. Jede dieser Schichten 
ist in Streifen geteilt, die leicht spiralig verlaufen... Auch die Streifung beruht 
auf der Anwesenheit der Fremdsubstanz. An die sekundäre Lamelle schließt sich 
nach dem Lumen zu die Tertiärlamelle an, eine dünne Haut, gleich der Primär- 
lamelle aus einer Fremdsubstanz bestehend. Außerdem sind in der Faser soge- 
nannte Querelemente vorhanden, aus einer Substanz gleich der der Primär- 
lamelle. Zwischen diese Querelemente sind die Fibrillen ausgespannt, die eben- 
falls in die Fremdsubstanz eingebettet angenommen werden. Auch die Schicht- 
häute und die Primärlamelle sind an diese Querelemente angewachsen. Eine 
solche Struktur ist allen Faserzellen eigen. Bei den Pflanzenhaaren der Baum- 
wolle ist die hier als Cuticula bezeichnete Primärlamelle und damit anscheinend 
die Substanz des gesamten Hautsystems aus einem anderen, cutinähnlichen Stoff. 
Aus der Darstellung ist ersichtlich, daß die primäre und tertiäre Lamelle gegen- 
über der Sekundärlamelle anderen Bau und andere Substanz aufweisen, daß 
diese sowohl in ihrem morphologischen und chemischen als auch funktionellen 
Habitus den Schichthäuten gleichen. Man sollte daher die Einteilung in drei 
Lamellen aufgeben und von den Schichten der Zellwand sprechen, die durch 
dünne Häute gegeneinander und gegen die Mittellamelle abgeschlossen sind. 
Diese Erklärung gilt sinngemäß auch für die anderen Zellformen. Ebenso auch 
für diejenigen pflanzlichen Gebilde, die sich, wie etwa die Stärkekörner, bei der 
Quellungsanalyse als geschichtet erweisen“ (1931, S. 5 und 6). Soweit Lünprke. 

2. Eigene Untersuchungen. 

Um nun die Frage über den Aufbau der Bambusfasern entscheiden zu 
können, untersuchte ich die Fasern von Bambusa arundinacea aus deni 
hiesigen Gewächshaus. Das Material wurde etwa 4 Wochen in Alkohol- 
Glycerin aufgeweicht. 

Die Querschnitte des Stengels, die nun leicht anzufertigen waren, 
zeigten geschlossene kollaterale Leitbündel, die von Sklerenchymzellen 
mit engem Lumen umgeben waren. Ferner lagen Bastfaserbündel unter- 
halb der Epidermis. Die einzelnen Fasern sind durch die gemeinsame 
Mittellamelle miteinander verknüpft. An die Mittellamelle schließt sich 
bei jeder einzelnen Faser die Primärlamelle an, auf der sich die sekun- 
dären Schichten ablagern. Vielfach tritt noch eine tertiäre Schicht auf. 
Die isolierte Faser ist also außen von der Primärmembran begrenzt (vgl. 
CORRENS, MEYER, SCHILLING u. a.). 

Mit Phloroglucin und Salzsäure färbten sich die Querschnitte der 
Fasern leuchtend rot, desgleichen verliefen die Reaktionen mit Anilin- 
sulfat, Dimethylamidoazobenzol nach PLAUT und mit Kaliumpermanga- 
nat nach MÂULE positiv. In Rutheniumrot färbte sich der Querschnitt 
der Faser hellrot, in Chlorzinkjod intensiv gelb. 

Die sekundäre Zellmembran erwies sich, ganz gleich ob gefärbt oder 
ungefärbt, auf den Querschnitten als deutlich geschichtet, wie u. a. schon 
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CoRRENS und auch LÜDTKE beobachteten. Es wechselten breite, helle 
Schichten mit schmalen, dunkleren ab. CoRRENS beobachtete die Schich- 
tung besonders bei den unverholzten Bastfasern von Nerium Oleander, 
Vinca minor u. a. Auch ich konnte an den Fasern von Nerium Oleander 
die Schichtung sehr deutlich erkennen. Es wechselten in meinen Präpa- 
raten meist drei helle, breite Schichten, die wieder in sich durch feine, 
dünne Linien! geschichtet waren, mit schmalen, dunklen ab. Die äußere 
breite Schicht zeigte oft radiale Streifung. Es ließ sich aber auf den Quer- 
schnittsbildern selbst mit Hilfe des Apochromaten 120 x und Zeiss- 
Okular K 8 10 x nicht feststellen, wie die schmalen, dunkleren Schichten 
gegen die hellen, breiten Schichten abgesetzt sind. 

Die Differenz im Lichtbrechungsvermögen war immerhin deutlich. 
Nach NAgGEeLi (S. 63) und CoRRENS (1892) sind die dunklen, schmalen 
Schichten die wasserreichen, die hellen, breiten die wasserarmen. Doch 
können diese Unterschiede auch auf chemische Verschiedenheiten der 
Schichten zurückgeführt werden, wie CORRENS es z. B. für Cinchona- 
Fasern annimmt. Eine besondere Membran, die die einzelnen hellen 
Schichten voneinander trennen soll, chemisch aber anders aufgebaut ist, 
nimmt LÜDTKE an. Er nennt sie Schichthäute. Es gelang mir jedoch 
nicht, sie durch Färbeversuche als solche sichtbar zu machen. Auch 
zwischen gekreuzten Nicols konnten keine aus „Fremdsubstanz‘‘ be- 
stehenden Häute nachgewiesen werden. 

In der Längsansicht war die oben genannte Schichtung deutlich als 
Längsstreifung zu erkennen. Überdies zeigte die Faser auf der Flächen- 
ansicht noch deutlich Spiralstreifung. Irgendwelche ,,Querelemente“ in 
der Faser ließen sich durch keinerlei Färbeversuche nachweisen. 

Da es sich aber im weiteren Verlauf der Untersuchungen gerade um 
den Nachweis der Lüptkeschen ,,Querelemente“ handelte, studierte ich 
die Quellungserscheinungen der Fasern in Kupferoxydammoniak, bei wel- 
chen derartige quer zur Faserachse verlaufende Bauelemente besonders 
deutlich sichtbar werden sollen. Ich verfuhr dabei nach den Angaben 
von LÜDTKE, nur um eine objektive Reproduktion seiner Versuche mög- 
lich zu machen. Dabei war es notwendig, das Material nach seiner sehr 
umständlichen Methode vorzubereiten. 

Bambushalme wurden in kleine Stückchen gespalten und mit der 
8—10fachen Menge heißen Wassers ausgewaschen und dann mit Chlor- 
dioxyd und Natriumsulfit behandelt. Nach SCHMIDT-GRAUMANN (1921) 
soll die Behandlung mit Chlordioxyd die Kohlehydrate unangegriffen 
und ein Verbrauch von Chlordioxyd die geringsten Mengen von ,,In- 
krusten“ erkennen lassen. Nach Hess (1928) ist eine 0,3% ige Lösung die 


1 SCHILLING spricht von „feinen Trennungslinien“, die die einzelnen Schich- 
ten voneinander abgrenzen, deren ‚‚Natur‘‘ wahrscheinlich auf Wassergehalts- 
differenzen der einzelnen Schichten beruht. 
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obere Grenze, bei der die Zellulose gegen ClO, resistent ist ; es wird daher 
0,27% ige Chlordioxydlésung als zweckmäßig empfohlen. Als geeignete 
Konzentration der nach dem Chlordioxyd zur Einwirkung kommenden 
Natriumsulfitlösung wird 2% angegeben (Hxss 1928, S. 237). 

Das Chlordioxyd wurde nach der Vorschrift von Hess (S. 237) im 
Chemischen Institut der Universität Münster hergestellt. Die Konzen- 
tration der wässerigen Lösung betrug 0,27% ClO,. 

Die Bambusspäne wurden in ClO,-Lésung gelegt. Nach 24 Stunden 
wurden die Späne abfiltriert und ausgewaschen. Der Gehalt an Chlor- 
dioxyd im Filtrat wurde titrimetrisch mit n/10 Natriumthiosulfat nach 
den Angaben von SCHMIDT-GRAUMANN (1921) festgestellt. Die vom ClO, 
befreiten Bambusfasern wurden 1!/,Stunden auf dem Wasserbad bei 
100°C mit 2%iger Natriumsulfitlésung ausgelaugt, dann mit heißem 
Wasser ausgewaschen und abfiltriert. Eine Probe davon wurde mit ver- 
schiedenen Reagenzien auf Holz geprüft; die Hauptmenge wurde erneut 
der Behandlung mit ClO, unterworfen, bis die Differenz zwischen der 
angewandten und nach 24 Stunden gefundenen Chlordioxydmenge nur 
noch 2% betrug. Erst nach der 18. Behandlung war ein Verbrauch von 
Chlordioxyd nicht mehr festzustellen. Die Reaktion auf ,,Holz‘ verlief 
nunmehr negativ. Nach den Angaben von Lüptke sollen die ,,Querele- 
mente“ „nicht aus Zellulose oder analog gebauten Kohlenhydraten‘ be- 
stehen. Da die Substanz der ,,Querelemente“ die Phloroglucin-Salzsaure- 
und andere Ligninreaktionen geben, überdies durch Oxydationsmittel 
nicht herausgelöst werden soll, müßten die ‚‚Querelemente‘‘ bei den Bam- 
busfasern noch nach der Chlordioxydbehandlung mit den oben genannten 
Reagenzien sichtbar werden. Dies konnte jedoch in keinem Fall beobach- 
tet werden. 

Die mit Chlordioxyd-Natriumsulfit entholzten Bambusfasern zeigten 
noch deutlich die Schichtung, mit Rutheniumrot färbten sie sich rot, mit 
Chlorzinkjod nunmehr blauviolett. Wir wollen diese Restsubstanz des 
Sekundärlamellenkomplexes weiterhin als Zellulose bezeichnen, wobei wir 
die Frage offen lassen, ob sie etwa ganz oder zum Teil aus zelluloseähn- 
lichen Kohlehydraten aufgebaut ist. Dieses Material benutzte ich für 
meine weiteren Untersuchungen. 

Für das Studium der Quellungserscheinungen in Kupferoxydammo- 
niak wurde wieder, wie bei den Untersuchungen an der Baumwolle, 
Kupferoxydammoniak in verschiedenen Konzentrationen benutzt, nach- 
dem die entholzte Faser vorher mit Rutheniumrot durchtränkt worden 
war. Bei den Untersuchungen in unverdünntem Kupferoxydammoniak 
traten die gleichen Quellungserscheinungen auf, wie sie auch die Bilder 
von LijpTKE wiedergeben (1928 Abb. 1—5, 1931 Abb. 4, 5). Bei der all- 
mählichen Durchdringung der Fasern mit dem Reagens, zeigte es sich, 
daB manchmal alle untereinanderliegenden Schichten ebenso wie die 
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äußere Schicht kugelförmig aufgetrieben erschienen, daß andererseits 
auch Fälle vorkamen, in denen unter einer einzigen großen Aufbauchung 
der äußeren Schicht oft mehrere kleine Aufbauchungen der inneren 
Schichten auftraten. Ähnlich wie bei der Baumwolle wurde bei der Bam- 
busfaser durch die quellende Fasersubstanz die Primärlamelle gedehnt. 
Sie platzte schließlich an beliebigen Stellen quer zur Faser und wurde von 
der quellenden Zellulose faltig zu Ringen und Gürteln zusammengescho- 
ben, wobei man beobachten konnte, daß der Abstand und die Breite der 
einzelnen Ringe stark schwankten. An den inneren Schichten trat dieselbe 
Erscheinung der Falten- und Ringbildung auf, war aber nicht so gut zu 
beobachten, weil die sich faltende Membran sehr viel leichter in Lösung 
ging. Wurde infolge starker Konzentration des Quellungsmittels die 
Fasersubstanz an den Aufbauchungsstellen sehr schnell fortgelöst, so 
schnürten sich scheibenförmige Faserstücke ab. Diese bestanden aus 
den faltig zusammengeschobenen Teilen der Primärlamelle und den von 
ihnen zusammengehaltenen Zelluloseschichten. Allmählich brachte das 
Reagens auch diese Zelluloseringe zum Verquellen. Ihrem Quellungs- 
druck wirkte von außen die Primärmembran entgegen. Er mußte sich 
nach innen auf die übrigen quellenden Zelluloseringe auswirken. Dies 
hatte zur Folge, daß einzelne Ringe ruckweise herausgestoßen und dann 
sehr bald aufgelöst wurden. Es blieb nichts anderes zurück als die Pri- 
märlamelle, die dem Reagens am längsten widerstand. 

Benutzte ich verdünntes, schwächeres Kupferoxydammoniak, so 
unterblieben die perlschnurartigen Aufbauchungen in der Regel. Wenn 
die Faser eine Schnittfläche in der Nähe des sich verjüngenden Faser- 
endes hatte, bewirkte das von der Schnittfläche und den Längsseiten ein- 
dringende Reagens, daß sich die einzelnen Zelluloseröhren, aus denen die 
Faser aufgebaut ist, teleskopartig auseinander schoben, ein Vorgang, der 
im Prinzip den oben beschriebenen Quellungserscheinungen bei abge- 
trennten Faserscheiben entsprach. Die Zahl der ‚Röhren‘ deckte sich 
mit der Anzahl der auf den Querschnitten und der Längsansicht der 
Faser beobachteten „Schichten“. Die aus den Fasern herausgerutschten 
„Röhren‘‘ zeigten ebenso wie die äußere ,,Réhre“ nun keine perlschnur- 
artigen Aufbauchungen mehr, obwohl sie noch deutlich begrenzt waren. 
Es traten gelegentlich solche bei der innersten ,,Réhre“ auf, aber auch nur 
dann, wenn diese ein zu enges Lumen hatte, um der quellenden Zellulose- 
schicht nach innen genügend Raum geben zu können. In anderen Fällen 
wurde die äußere Membran durch die darunter aufquellende Zellulose 
mehr und mehr zu Falten zusammengeschoben, ohne daß es dabei zu 
einer ausgesprochenen Ringbildung dieser Primärmembran kam. An der 
Schnittfläche oder Bruchstelle der Faser floß dann die quellende Zellu- 
lose heraus. Die Auflösung dieser Zellulose ging ungehindert und gleich- 
mäßig vor sich, während nach LüDTKkE (1931b, S. 341) durch die Quer- 
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elemente ,,Haltepunkte im Auflésungsprozesse‘‘ entstehen sollen. War 
die Zellulose herausgelöst, so glätteten sich die einzelnen Falten der Pri- 
märmembran wieder. Schließlich wurde auch die Primärlamelle auf- 
gelöst. 

In polarisiertem Licht traten dieselben Erscheinungen auf wie bei der 
Baumwolle. Sie waren nur infolge der ineinander geschachtelten Röhren 
etwas komplizierter. Was bei der Baumwolle für die gesamte Zellulose- 
schicht galt, gilt bei Bambusfasern ceteris paribus für die einzelnen in- 
einander geschachtelten Röhren. 

Im Anschluß an diese Beobachtung sei noch erwähnt, daß die Ver- 
schiebungslinien in der Struktur der Faser, die man vielleicht als 
Lüprxesche ‚‚Querelemente‘‘ ansehen könnte, nicht mit den von mir 
beobachteten ,,Ringbildungsstellen‘ der Faser zusammenfielen!. Außer 
diesem, durch Chlordioxyd aufgeschlossenen Material verwandte ich noch 
Bambusfasern, die mit alkalischer Eau de Javelle entholzt waren. Es 
traten auch hier die oben beschriebenen Erscheinungen auf. 


3. Besprechung der Ergebnisse. 

Auf Grund der Ergebnisse meiner mikroskopischen Beobachtungen 
möchte ich den Aufbau der Faser folgendermaßen erklären: 

Die Bastfaser besteht aus mehreren ineinander geschachtelten ‚‚Röh- 
ren‘, die, jede für sich, von einer dünnen Membran umgeben sind, wie 
auch LÜDTKE annimmt. Diese Membranen bestehen vielleicht aus der 
Substanz der Primärlamelle, sind aber sehr viel dünner, so daß eine 
entsprechende Farbreaktion nicht in Erscheinung tritt. Sie sind wie die 
Primärmembran dem Kupferoxydammoniak gegenüber widerstandsfähi- 
ger? als die von ihnen umgebenen Schichten und werden daher in star- 
kem Kupfcroxydammoniak durch die quellende Zellulose unter Umstän- 
den zu faltigen Ringen zusammengeschoben. Sind die einzelnen Röhren 
bei Einwirkung des verdünnten Reagenzes auseinander geschlüpft, so 
erweisen sich die Membranen als deutliche Hüllen, unter denen die weiter- 
quellende Zellulose herausfließt. Schließlich werden jedoch auch die Pri- 
märmembran und diese Schichthäute je nach ihrer Dicke früher oder 
später vom Kupferoxydammoniak gelöst. 

Die auf Querschnitten deutlich hervortretenden, dunklen, konzen- 
trischen Ringe können aber nicht allein von diesen dünnen Membranen 
(„Schichthäuten‘‘) herrühren, wie LÜDTKE glaubt, dafür sind diese 


1 Auch die von RABInowItscH (1931) untersuchten ,,Querlinien“ können 
keine ,,Querelemente“ im Sinne Lüptkes sein, da sie ,,die Stellen des geringsten 
Widerstandes bei Lösungs- und Zerreißungsversuchen darstellen“. S. 205. 

2 Vgl. auch Correns (S. 311): .,In oder zwischen den verschiedenen La- 
mellenkomplexen läßt sich zuweilen die eine oder die andere Lamelle unter- 
scheiden, welche durch ihre Resistenz gegen Quellungsmittel und ihr Verhalten 
gegenüber Farbstoffen an die primäre Membran erinnert.‘ 
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Schichtungsringe meines Erachtens noch viel zu breit. Viel eher ist es 
wahrscheinlich, daB jede einzelne Sekundärschicht (abgesehen von der 
diinnen Grenzlamelle) in zwei Zonen differenziert ist, von denen die 
breite stärker lichtbrechend, die schmale schwächer lichtbrechend ist. 
Der Grund dieser Zonierung in helle und dunkle Zonen könnte z. B. auf 
Substanzverschiedenheiten der einzelnen Zonen beruhen, wie CoRRENS 
es für Cinchona und wie v. WISSELINGH es ganz allgemein für geschich- 
tete Membranen annimmt. Da die einzelnen Sekundärschichten der 
Faser verholzt sind, so ließe sich diese Substanzverschiedenheit etwa 
auf eine ungleichmäßige Verteilung des Lignins zurückführen, derart, 
daß die breiten hellen Zonen weniger, die dunklen schmalen Zonen da- 
gegen sehr viel mehr Lignin enthielten. Wird nun die Faser entholzt, 
so wird das Gefüge der dunklen Zonen weit mehr gelockert als das der 
hellen, so daß das Kupferoxydammoniak in die stärker aufgelockerten 
Zonen leichter eindringen kann und sie schneller auflöst. Man könnte 
aber auch in Übereinstimmung mit NAEGELI und CORRENS annehmen, 
daß wasserreiche und wasserärmere Schichten miteinander abwechseln. 
Jede einzelne der Sekundärschichten (‚Röhren‘) würde danach aus 
einer breiten, wasserarmen, hellen Zone bestehen, an die sich nach innen 
zu eine schmale, wasserreiche, dunkle Zone anschließt. Das mikro- 
skopische Querschnittsbild zeigt, daß der Übergang zwischen der hellen 
und dunklen Zone ziemlich plötzlich erfolgt. 

Die dunklen Zonen, die nach innen an die Membran der nächstinneren 
Röhre angrenzen, werden — wie auch CORRENS (1892, S. 333) angibt — 
vom Quellungsmittel viel stärker angegriffen als die ersteren. Die 
Zellulose löst sich hier viel leichter auf. Ob man nun eine wasserreiche 
oder eine von Lignin befreite Zone annimmt, jedesmal bildet sich -in- 
folge der Einwirkung des Kupferoxydammoniaks zwischen zwei inein- 
anderliegenden Röhren eine Gleitzone aus, und durch den Druck, den 
die umgebende, quellende Röhre auf die innere ausübt, wird die innere 
herausgedrückt, wie an den sich verjüngenden Faserendstücken beob- 
achtet werden konnte. In diesem Falle (in verdünntem Kupferoxyd- 
ammoniak) müssen — wie auch die obigen Versuche zeigten — die perl- 
schnurartigen Aufbauchungen unterbleiben, da nun alle Röhren bis auf 
die innerste ein genügend großes Lumen besitzen, in das hinein die quel- 
lende Zellulose sich ausdehnen kann. Nun wird auch verständlich, daß 
bei Anwendung des verdünnten Reagenzes die innere Röhre sich ge- 
legentlich perlschnurartig aufbauchen wird, weil das Lumen dieser Röhre 
zu eng ist, um die quellende Zellulose aufzunehmen. Genau so läßt sich das 
Auseinanderfallen der einzelnen Zelluloseringe bei scheibenförmig abge- 
schnürten Faserstücken erklären. Die an der Innenseite jedes einzelnen 
Zelluloseringes liegende Schicht wird zur Gleitzone, an der durch den 
Druck der quellenden Zellulose die einzelnen Ringe ruckartig abgleiten. 

Planta Bd. 19. 22 
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Ich komme nun zur Besprechung der Lüprkeschen ,,Querelemente“. 
Zwar nimmt LÜDTKE an, „daß eine wichtige Ursache der Quellungs- 
erscheinungen eine besondere Außenhaut der Faser ist, die zunächst 
eine homogene Lösung der von ihr umschlossenen Kohlenhydratschicht 
verhindert‘‘. Doch soll nach ihm die „Ursache für die regelmäßigen 
Einschnürungen eine grundsätzlich andere sein‘ als WIESNER annahm: 
„Die Faser birgt an diesen Stellen ein Bauelement, das quer zur Faser- 
achse gelagert ist.‘‘ Es sollen an den Stellen der „Einschnürungen‘ 
unter der faltig zusammengeschobenen Primärmembran die”, Querele- 
mente “in Form eines Kreisringes angewachsen sein. Es ist aus seinen 
Angaben bzw. aus den Erklärungen zu den Photographien nicht mit 
Sicherheit zu entnehmen, was er als ,,Querelement‘‘ bezeichnet. Z. B. 
sagt er S. 37 (1928): ,,In gewissen Quellungsstadien erscheinen die Quer- 
wände als zwei nebeneinander stehende, senkrecht zur Faserrichtung ge- 
lagerte Querschichten, vgl. dazu Abb. 3 die mit + + bezeichnete Stelle.‘ 
Nach meiner Ansicht zeigt diese Stelle lediglich zwei nebeneinander 
liegende Ringe der Primärmembran und darunter ungequollene Zellulose. 
Es bleibt also nur übrig anzunehmen, daß die ,,Querelemente“ als dünne 
Lamellen an diesen Ringen sitzen, und daß die Anzahl der Ringe der 
Primärmembran der Zahl der ,,Querelemente* entsprechen würde. Da 
nun nach seinen Angaben die ‚‚Querelemente‘‘ auch an der Hautschicht 
der nächstinneren Röhre festsitzen, müßten sie, weil sie nicht aus Zellu- 
lose, sondern einer Fremdsubstanz bestehen sollen, in jedem Falle sicht- 
bar werden, ganz gleich, ob man konzentriertes oder verdünntes Kupfer- 
oxydammoniak anwendet. Die gleichmäßige Aufquellung in verdünn- 
tem Kupferoxydammoniak steht dieser Annahme entgegen. 

Man könnte den Einwand machen, daß diese ‚‚Querelemente‘‘, die ja 
schließlich auch löslich sind, in verdünntem Kupferoxydammoniak in- 
folge der langsamen Quellung gleichzeitig mit der übrigen Substanz auf- 
gelöst und daher als ,,Querelemente“ hier nicht in Erscheinung treten 
würden. Dann muß es aber merkwürdig scheinen, daß gerade in unver- 
dünntem Reagens, in dem doch die ‚‚Querelement‘‘-Substanz sich schneller 
auflösen müßte, die Stellen der Ringbildung, wo also die vermeintlichen 
„Querelemente‘‘ liegen, längere Zeit sichtbar bleiben. Nach LÜDTKE 
(1928) sollen die ‚‚Querelemente‘‘ die sekundäre Lamelle der Faser wie 
eine Scheibe durchziehen und ‚‚die Innenschichten genau so wie die 
unmittelbar unter der Außenhaut folgende erste Schicht in regelmäßige, 
in Richtung der Faser aufeinanderfolgende Einheiten unterteilt‘ sein. 
S.42. Daraus kann man entnehmen, daß Lüptke (1928) ein bis zum 
»Innenschlauch‘ durchgehendes ‚Querelement‘‘ annimmt. Aus der 
Abb. 5, S. 345 (1931) müßte man jedoch im Sinne Lüprkes folgern, daß 
die inneren „Röhren‘‘ außer den obengenannten gemeinsamen ,,Quer- 
elementen‘‘ noch eigene enthalten können, die nicht bis zur Primär- 
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membran durchdringen. Die ,,Querelemente* sollen weiter nach LüDTKEs 
Angaben auch an die Schichthäute bzw. an die Primärlamelle ange- 
wachsen sein. Da aber unter gegebenen Versuchsbedingungen die in- 
einandergeschachtelten Réhren ohne irgendwelche Hemmungen ausein- 
anderrutschen können, so ist zum mindesten anzunehmen, daß zwischen 
der Schichthaut einer Röhre und dem ‚‚Querelement‘‘ der nächstäußeren 
Röhre keine Verbindung besteht. 

Das ‚‚Querelement‘‘, das man mathematisch als Kreisring bezeichnen 
muß, könnte also nur mit dem äußeren Umfang an die Schichthaut 
jeder einzelnen Röhre angewachsen sein. Es müßte gleichsam wie eine 
Irisblende wirken, die etwa bis zur nächstinneren Röhre zugezogen ist. 
Wäre dies aber der Fall, so müßten sich in den Versuchen, wo in ver- 
dünntem Kupferoxydammoniak die Zelluloseschicht unter der Primär- 
membran gleichmäßig aufquillt, wie LÜDTKE ganz richtig sagt, ,,Halte- 
punkte im Auflösungsprozeß‘‘ zeigen. Dies konnte aber kein einziges 
Mal beobachtet werden, obwohl es doch gerade dort, wo mehrere ‚‚Quer- 
elemente‘‘ dicht aufeinanderfolgen, besonders deutlich hätte festgestellt 
werden müssen. Ebenso konnten an der zunächst noch übrigbleibenden 
Primärmembran keinerlei Ansatzstellen solcher .,Querelemente“ fest- 
gestellt werden. 

Gesetzt den Fall, die ‚‚Querelemente‘‘ wären auch mit ihrem äußeren 
Umfang nicht angewachsen, so könnte die quellende Zellulose zwar 
gleichmäßig ausfließen, es müßten aber die ,,Querelemente* als Kreis- 
ringe mit herausrutschen und, da sie gegen Kupferoxydammoniak wider- 
standsfähiger sein sollen, länger erhalten bleiben und sichtbar werden. 
Aber auch dies war nicht der Fall. Aus allem läßt sich schließen, daß die 
Ansicht von LüDTKE über das Vorhandensein von ‚‚Querelementen‘* in 
der Faser nicht zutrifft, vielmehr zeigen die mikroskopischen Beobach- 
tungen, daß die ,,Einschniirungen“ nichts anderes als diejenigen Stellen 
in der Faser sind, an denen die zusammengeschobene und dadurch in 
ihrem Widerstand gegen den Quellungsdruck der Zellulose verstärkte 
Primärmembran ein Aufquellen der darunterliegenden Zelluloseschichten 
regelrecht verhindert. Das perlschnurartige Aufquellen von Bambus- 
fasern ist also ebenso wie das der Baumwollhaare lediglich darauf zu- 
rückzuführen, daß diese Haare bzw. Fasern von einer Membran umgeben 
sind, die zwar durchlässig für das Kupferoxydammoniak ist, selbst aber 
dem Kupferoxydammoniak gegenüber resistenter ist, die sich elastisch 
dehnen läßt und bei Überdehnung an ganz beliebigen Stellen meist quer 
reißt und dann von der hervorquellenden Zellulose zu faltigen Ringen 
zusammengeschoben wird, unter denen die darunter liegende Zellulose 
an ihrer Quellung verhindert wird. Solch eine rein physikalisch begrün- 
dete Auffassung genügt vollständig, um das perlschnurartige Aufquellen 


der Faser zu erklären, zumal Färbeversuche und die Quellungserschei- 
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nungen der Faser in polarisiertem Licht keinerlei Andeutung fiir das 
Vorhandensein von ,,Querelementen“ ergaben. Lüprkes Annahme von 
„Querelementen‘“ ist demnach durch nichts begründet. 


IIL. Untersuchungen an anderen Pflanzenfasern und Haaren. 


Zur Bestätigung der für Bambusfasern gewonnenen Ergebnisse wur- 
den noch andere Fasern auf ihren Bau untersucht. Es kamen zur Ver- 
wendung: die unverholzten Fasern von Linum usitatissimum und Vinca 
minor, verholzte Cinchona-Fasern und die verholzten Trichoblasten von 
Rhizophora conjugata und Monstera deliciosa. 

Bei den Fasern von Linum usitatissimum traten die kugeligen Auf- 
treibungen in Kupferoxydammoniak weniger in Erscheinung; in den 
meisten Fällen war eine gleichmäßige Quellung in der ganzen Länge 
sichtbar (vgl. auch TosLer 1912 und MüLLER 1929). Es läßt sich 
schließen, daß entweder das Lumen der Faser sehr weit oder die Primär- 
membran sehr dünn und wenig widerstandsfähig war. 

Die Fasern von Vinca minor zeigten dieselbe Erscheinung. 

Weiterhin waren die bekannten Bastfasern der Innenrinde von Cin- 
chona für die Untersuchung der Quellungsvorgänge gut geeignet. Sie 
sind langspindelförmig, an den Enden zugespitzt, und ihre Wandungen 
sind durch deutlich aufgelagerte Schichten vielfach bis zum Verschwin- 
den des Lumens verdickt (vgl. z. B. KARSTEN-BENECKE 1928). Tüpfel- 
kanäle sind gut sichtbar. An den Querschnitten ist die konzentrische 
Schichtung deutlich zu sehen. Die Fasern färbten sich mehr oder weniger 
intensiv mit Phloroglucin und HCl. Nach 70stündiger Behandlung mit 
Eau de Javelle waren die stark verholzten Querschnitte fast vollstän- 
dig entholzt!; in Chlorzinkjod trat Blaufärbung ein, in Rutheniumrot 
waren hellere und dunklere rote Kreise sichtbar. Die Zinn-Goldfärbung 
nach HALLER zeigte den Faserquerschnitt braun-rot. Gelblich braune 
Schichten waren durch dünnere ungefärbte getrennt. Kupferoxydam- 
moniak bewirkte an den entholzten Querschnitten deutliches Abheben 
ganzer Schichtkomplexe. Es hatte den Anschein, daß durch das Re- 
agens eine die Schichten verbindende Substanz schneller gelöst würde. 
Auch CoRRENS (1892) ist der Ansicht, daß die Schichtung bei Cinchona 
(Cortex Chinae) auf Substanzverschiedenheiten beruht, ,,wenigstens ist 
die Schichtung an ausgetrockneten in Zedernholzöl liegenden Quer- 
schnitten noch deutlich ~.: sehen“ (S. 334). 

Am besten aber konnten die Quellungsvorgänge bei Cinchona-Fasern 
beobachtet werden, die aus dem Material gezupft und entholzt worden 
waren. Sie gaben positive Chlorzinkjod- und Rutheniumrotreaktion. Bei 
starker Konzentration des Kupferoxydammoniaks trat perlschnurartige 
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Quellung auf; bei schwächerem Quellungsmittel war eine Ablésung der 
vielmals in sich geschichteten Röhren in der Längsrichtung der Fasern 
gut zu sehen. Gelegentlich schoben sich die einzelnen Röhren in ihrer 
ganzen Länge teleskopartig auseinander, wie ich es bei Bambusfasern 
schon erwähnte. Abschnürungen von Scheiben wurden ebenfalls häufig 
gesehen. Wurden die nach der H ALLERschen Methode gefärbten Cinchona- 
Fasern in Kupferoxydammoniak gelegt, so begann die Quellung mit der 
gleichmäßigen Auflösung der äußeren Schicht, die inneren blieben noch 
gefärbt und abgegrenzt und gingen nacheinander in Lösung. 

Ich untersuchte dann noch die Quellungsvorgänge an den inneren 
Haaren von Rhizophora und Monstera. Diese langen eigentümlich ge- 
bauten Fasern ragen in die Interzellularen hinein und sollen nach 
DE Bary (1877, S. 231) ihrer Struktur und Anordnung nach zur Festi- 
gung dienen. Auch HABERLANDT (1924, S. 411) erwähnt diese interzel- 
lularen Haare, die in ihrer mechanischen Bedeutung durch ihre Derb- 
wandigkeit, ihre oft H- oder X-förmige Gestalt und Anordnung die Dia- 
phragmen vertreten sollen. WARMING (1883) nennt sie Trichoblasten. 
Auch nach seiner Ansicht sollen sie den Organen eine große Festigung 
geben. 

Die von mir untersuchten Querschnitte vom Hypocotyl der Rhizo- 
phora conjugata zeigten die Trichoblasten in der Nähe der Endodermis 
dichter und zahlreicher, während der äußere Teil der Rinde fast frei 
davon war und große Steinzellengruppen führte. Die Trichoblasten 
waren im Querschnitt rund mit punktförmigem Lumen; sie gaben mit 
Phloroglucin und HCl die typische Holzreaktion. 

Durch mehrere Tage lange Behandlung mit Eau de Javelle wurden 
die Trichoblasten zunächst entholzt. In Kupferoxydammoniak fand als- 
dann eine fast gleichmäßige Aufquellung statt; die äußerste Lamelle 
wurde dabei abgehoben und zerfetzt. Wenn teilweise Einschnürungen 
zustande kamen, so beruhten auch sie auf der Ringbildung einer äußer- 
sten Lamelle. Hier ist eine geringe Widerstandsfähigkeit der äußeren 
Lamelle anzunehmen. Im Anschluß an die Trichoblasten der Rhizophora 
untersuchte ich noch die inneren Haare von Monstera deliciosa, die eben- 
falls in Form eines H in den Interzellularen verlaufen (vgl. auch De Bary 
S. 233). Da auch bei ihnen, wenn entholzt, eine fast gleichmäßige Quel- 
lung in Kupferoxydammoniak eintrat, ist hier ebenfalls eine dünne und 
leicht reißende Außenlamelle anzunehmen. 


Zusammenfassung. 


1. Hinsichtlich ihres anatomisch-morphologischen Aufbaus lassen sich 
Baumwollhaare und Bambusfasern wie folgt charakterisieren: 

Das Baumwollhaar ist aus Cuticula, Zellwand und ,,Innenschlauch“ 
aufgebaut. Die Zellwand besteht zur Hauptsache aus Zellulose, der an- 
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dere Stoffe in geringer Menge beigemengt sind (Brechungsindex nD 20° = 
1,565). Sie zeigt (auf Querschnitten) eine feine Schichtung und (im 
Langsbild) auBerdem eine Spiralstreifung. Die Cuticula hat ebenfalls 
spiralige Struktur und ist vielleicht an den Stellen, an denen sie beim 
Quellen des Haares reiBt, gegen Kupferoxydammoniak weniger wider- 
standsfähig. Das Lumen der reifen Haare ist relativ eng. 

Denkt man sich mehrere Baumwollhaare ineinander geschachtelt, so 
erinnert solch ein Gebilde an den Aufbau einer Bambusfaser. Diese 
besteht nämlich aus einer Anzahl von ‚‚Röhren‘‘, deren äußere von 
der Primärmembran begrenzt ist. Innerhalb der äußeren ,,Réhre“ lie- 
gen die inneren „Röhren‘‘, die, jede für sich, wieder von einer beson- 
deren „Schichthaut‘‘ (siehe LÜDTKE) umgeben sind. Diese ,,Schichthaut“ 
ist chemisch vielleicht der Primärmembran ähnlich zusammengesetzt. 
Die ,,Réhren“ sind aus Zellulose (siehe S. 324) aufgebaut, aber durch 
Lignineinlagerungen mehr oder weniger stark verholzt. Auf Grund der 
konzentrischen Schichtung und der Quellungsbilder der entholzten Faser 
ist anzunehmen, daß die innerste Zone jeder ‚‚Röhre‘‘ sich entweder 
durch größeren Wasserreichtum oder durch reichere Beimengung einer 
Fremdsubstanz (z. B. reicheren Ligningehalt) auszeichnet. Überdies 
zeigt jede ,,Rôhre‘‘, wie oben beim Baumwollhaar ausgeführt, eine feinere 
Schichtung und Spiralstreifung. 

2. Baumwollhaare und entholzte Bambusfasern zeigen hinsichtlich 
ihrer Quellungserscheinungen keine prinzipiellen Unterschiede. Soweit 
die Lumina der Haare und Fasern eng genug sind, tritt in starkem Kup- 
feroxydammoniak ein perlschnurartiges Aufquellen ein. Es konnte nach- 
gewiesen werden, daß die Stellen der ‚‚Einschnürungen‘‘ durch die faltig 
zu Ringen zusammengeschobene Cuticula bzw. Primärmembran oder 
Schichthaut bei den inneren ‚‚Röhren‘“ dargestellt werden. Allein durch 
diese Ringe wird die darunter liegende Zellulose an der Aufquellung ge- 
hindert. Benutzt man verdünntes Kupferoxydammoniak, oder ist das 
Lumen der ,,Réhren“ (bzw. der Haare oder Fasern) weit, so verläuft die 
Quellung gleichmäßig. Auf Grund der Quellungsbilder, der Beobach- 
tungen in polarisiertem Licht, der Färbeversuche und des Verhaltens 
mit Säuren behandelter Haare und Fasern läßt sich kein Anhaltspunkt 
dafür gewinnen, daß das Haar bzw. die Faser durch ‚‚Querelemente‘ im 
Sinne LÜDTKEs unterteilt ist. 

3. Vinca- und Linum-Fasern, die unverholzt sind, zeigen bei Behand- 
lung mit Kupferoxydammoniak gleichmäßige Quellung, die sich durch 
das weite Lumen der Faser oder durch geringere Widerstandsfähigkeit 
der Primärmembran erklären läßt. - Bei entholzten Cinchona-Fasern mit 
engem Lumen ließ sich in Kupferoxydammoniak gelegentlich perlschnur- 
artiges Aufquellen erzielen. Von ,,Querelementen‘‘ kann aber auch hier 
keine Rede sein. Der Mechanismus der Auflösung der einzelnen Schich- 
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ten läßt auf komplizierteren Bau der Faser schließen. Soweit die Tricho- 
blasten von Rhizophora und Monstera perlschnurartige Quellungsbilder 
lieferten, lieBen sich auch diese durch Ringbildung der AuBenmembran 
erklären. 


Vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität 
zu Münster i. W. ausgeführt und von der Philosophischen und Natur- 
wissenschaftlichen Fakultät als Dissertation angenommen. Meinem 
hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. W. BENECKE spreche ich für 
das große Interesse und die vielen Ratschläge meinen herzlichsten Dank 
aus. Ferner bin ich auch Herrn Dr. ARNOLD für manche Anregung zu 
großem Dank verpflichtet. 
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ÜBER DIE DURCH EINSEITIGE LICHTWIRKUNG 
HERVORGERUFENE TRANSVERSALE LEITUNG 
DES WUCHSSTOFFES IN DER AVENACOLEOPTILE. 


Von 
P. BOYSEN JENSEN. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Dezember 1932.) 


1. Einleitung. 

Durch verschiedene Versuche von BoysEN JENSEN (1911), Miss Purpy 
(1921), sowie von BoysEN JENSEN und NIELS NIELSEN (1925) war ge- 
zeigt worden, daß während der phototropischen Induktion in der Spitze 
der Avena-Coleoptile eine Vermehrung eines wachstumsbeschleunigenden 
Stoffes auf der Hinterseite der Spitze stattfindet. Dieser Stoff wandert 
auf der Hinterseite der Coleoptile abwärts und verursacht dort eine 
Wachstumsbeschleunigung. Weil nun, wie später Beyer (1927) und 
CHoLopny (1930) gezeigt haben, die Wachstumsgeschwindigkeit der Coleo- 
ptile während der phototropischen Krümmung nicht verändert wird, 
muß man annehmen, daß gleichzeitig auf der Vorderseite der Coleoptile 
eine Verminderung der Wachstumsgeschwindigkeit stattfindet; diese 
dürfte durch eine Abnahme des wachstumsbeschleunigenden Stoffes auf 
der Vorderseite der Coleoptilenspitze verursacht sein. 

Die Frage ist nun, wie diese einseitige Verminderung und Vermeh- 
rung des Wuchsstoffes entsteht. Im Jahre 1928 konnte ich zeigen, daß 
die phototropische Induktion mit einem Stoffaustausch zwischen der 
vorderen und hinteren Seite der Avena-Coleoptile verknüpft ist. Wurde 
nämlich die Spitze der Avena-Coleoptile senkrecht zur Lichtrichtung 
gespalten, so entstand bei einseitiger Beleuchtung der Spitze eine photo- 
tropische Krümmung nur dann, wenn die beiden Spitzenhälften eng 
verbunden waren, dagegen nicht, wenn sie durch eine dünne Glasplatte 
getrennt waren. Ich wagte nicht, aus diesen Versuchen den Schluß zu 
ziehen, daß der Wuchsstoff selbst durch die einseitige Lichtwirkung in 
transversaler Richtung transportiert wurde; man muß nämlich an- 
nehmen, daß in der Coleoptilenspitze eine ständige Bildung von Wuchs- 
stoff stattfindet, und es war daher die Möglichkeit vorhanden, daß nicht 
der Wuchsstoff selbst transportiert wurde, sondern ein anderer Stoff, 
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der die Wuchsstoffbildung beeinfluBte. Ungefähr gleichzeitig haben 
CHoLopNY (1927) und Went (1927) die Hypothese aufgestellt, daß unter 
dem Einfluß von einseitiger Schwere- oder Lichtwirkung eine trans- 
versale Verschiebung des Wuchsstoffes stattfindet. Direkte Beweise 
für die Richtigkeit der Hypothese sind jedoch von den genannten For- 
schern nicht erbracht worden. 

1929 hat Doux zeigen können, daß in horizontalen Coleoptilzylindern 
von Avena, die an dem einen Ende allseitig mit Wuchsstoff versorgt 
wurden, mehr Wuchsstoff durch die untere als durch die obere Hälfte 
geleitet wurde. Es ist jedoch hier die Möglichkeit vorhanden, daß durch 
die Schwerewirkung einseitige Permeabilitätsänderungen hervorgerufen 
werden, wodurch ein Unterschied in der Leitung des Wuchsstoffes ent- 
stehen könnte. 

Obwohl namentlich die Versuche von DoLk entschieden dafür 
sprechen, daß Schwerewirkung eine transversale Verschiebung des 
Wuchsstoffes bewirken kann, steht ein direkter Beweis noch aus. In der 
letzten Zeit ist es nun möglich geworden, Wuchsstoffe der A-Gruppe 
(vgl. Nrzts Nretsen und Harrexivs 1932), zu der das Hormon in der 
Spitze der Avena-Coleoptile gehört, in größerer Menge darzustellen, wo- 
durch Untersuchungen über die Wuchsstoffleitung erleichtert werden: 
ich habe daher das Problem über die transversale Wuchsstoffleitung 
aufs neue aufgenommen, um möglicherweise zu einer Entscheidung zu 
gelangen. Die Versuche wurden mit dekapitierten Coleoptilen von Avena 
(Sorte ,,Gul Naesgaard“) ausgeführt. In diesem Falle sind nämlich die 
Verhältnisse besonders einfach, weil eine Neubildung von Wuchsstoff 
in den ersten Stunden nach der Dekapitierung nicht in Frage kommt; 
bisher ist nur der Einfluß des Lichtes auf die Wuchsstoffleitung unter- 
sucht worden. 

Der Wuchsstoff, der in den Versuchen benutzt wurde, wurde nach 
einer früher beschriebenen Methode (Boysen JENSEN 1932) mit Hilfe von 
Aspergillus niger dargestellt. Der Wuchsstoff wurde durch zweimalige 
Ausschüttelung mit Äther gereinigt. Es wurde dann eine wässerige 
Wuchstofflösung hergestellt, deren Stärke nach der |. c. beschriebenen 
Methode bestimmt wurde. Als Einheit des Wuchsstoffes (WAE. — Wuchs- 
stoff A.-Einheiten) benutze ich die Menge, die in 50 cem Wasser + 
50 ccm 3%igem Agar gelöst und einseitig auf dekapitierten Avena- 
Coleoptilen angebracht einen d-Wert von 1 mm hervorbringen kann. 
„d‘“ bedeutet den Unterschied zwischen der konvexen und konkaven 
Seite der Avena-Coleoptile. 

Durch Mischung der Wuchsstofflösung, die durch Zusatz von Essig- 
oder Zitronensäure schwach sauer gemacht wird, mit der gleichen Menge 
3%igem Agar, wurde täglich Wuchsstoffagar hergestellt; aus diesem 
wurden dann die in den Versuchen benutzten Wuchsstoffagarplättchen 
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mit freier Hand herausgeschnitten. Als Kontrolle dienten Wasseragar- 
plättchen, die durch Mischung einer gleichen Menge von saurem Wasser 
und 3%igem Agar hergestellt wurden. 


2. Versuche. 

1. Der folgende Versuch kann als Ausgangspunkt für die ganze Unter- 
suchung dienen. 

Nach Dekapitierung der Avena-Coleoptilen wurden die Schnitt- 
flächen mit Wasser benetzt und mit Plättchen von Wuchsstoffagar oder 
Wasseragar (Größe 5 x 5 x 1,2 mm) bedeckt. Das Laubblatt wurde 
nicht aus der Coleoptile herausgezogen, und man muß daher bei den 
Versuchen mit Wasseragar bisweilen die Plättchen von Zeit zu Zeit ein 
wenig hinunterschieben. Wenn das Agarplättchen Wuchsstoff enthält, 
wandert im Dunkel der Wuchsstoff allseitig in 
die Coleoptile hinab, und es findet eine Wachs- 
tumsbeschleunigung statt im Vergleich mit den b a 
Coleoptilen, die mit Wasseragar bedeckt sind. — 

Werden nun derartig behandelte Coleoptilen 
einer Dauerbelichtung (25 Watt im Abstande 
von 1 m, Temperatur etwa 18°) ausgesetzt, 80 bp. 1. Dekapitierte Coleoptilen, 
entstehen phototropische Krümmungen (vgl. ae | 


Abb. 1 und Tabelle 1). "belichtet. 
Tabelle 1. 








Stunden nach Beginn der Beleuchtung 





1 Stunde | 2 Stunden | 3 Stunden | 4 Stunden 

















Wasseragar 

TEE a ge eee 0 0 0 0,22 
Wuchsstoffagar (1 WAE.) 

OR EEE eee 0,04 0,27 0,67 1,02 


Die Zahlen in der Tabelle bedeuten die durchschnittlichen d-Werte. 


Es geht aus der Tabelle hervor, daß die phototropische Krümmung 
bei den mit Wasseragar beschickten Pflanzen erst nach 4 Stunden ein- 
setzt, gleichzeitig mit der Regeneration der Spitze, bei den Pflanzen mit 
Wuchsstoffagar dagegen schon nach 1 Stunde. Bei den letztgenannten 
Pflanzen ist das Ergebnis somit dasselbe, als wenn Avena-Coleoptilen 
mit beschatteter Spitze einseitigem Lichte ausgesetzt werden. 

2. Es läßt sich nun zeigen, daß bei den mit Wuchsstoffagar bedeck- 
ten Pflanzen in Versuch 1 mehr Wuchsstoff auf der Hinterseite als auf 
der Vorderseite der Coleoptile abfließt. Wird nämlich nicht die ganze 
Coleoptile belichtet, sondern nur ihr oberer Teil (beim Anfang des Ver- 
suches 3—4 mm), während der untere Teil mit einem Zylinder und einem 
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Deckel von schwarzem Papier beschattet wird (vgl. Abb. 2), so entsteht 
bei den meisten Pflanzen eine positiv phototropische Kriimmung, nicht 
nur in dem oberen belichteten, sondern auch in dem unteren beschatteten 
Teil (vgl. Tabelle 2). 


Tabelle 2. 
Wasseragar + 0,02 
17 Pflanzen 
Wuchsstoffagar + 0,45 (Durchschnittswert, 12 gekrümmt, 
(1 WAE.) 5 ungekrümmt) 
17 Pflanzen 


Die Zahlen in der Tabelle bedeuten die d-Werte in dem beschatteten Teil 
der Coleoptile. 


In den beschatteten Teil der Coleoptile fließt somit mehr Wuchsstoff 
auf der Hinterseite als auf der Vorderseite hinein. Das Ergebnis des 
Versuches entspricht dem, was von DoLK, wie oben erwähnt, für die 
Wuchsstoffleitung in der horizontalen Avena-Coleoptile gefunden wurde. 



































N CG 


Abb. 2. Dekapitierte Coleoptilen, mit Wuchs- Abb. 3. Anordnung zur Messung des Zuwachses 
stoffagar bedeckt. Einseitige Belichtung des im unteren Teil der Coleoptile, wenn der obere 
oberen Teiles, a sofort, b nach 3 Stunden. Teil verdunkelt oder zweiseitig beleuchtet wird. 


3. Es ist nun zu untersuchen, wie der in Versuch 2 gefundene Unter- 
schied in der Wuchsstoffleitung auf der Hinter- und Vorderseite der ein- 
seitig belichteten Avena-Coleoptile zustande kommt. Es sind verschie- 
dene Möglichkeiten vorhanden. 

Erstens konnte man sich denken, daß die Permeabilität durch den 
Einfluß des Lichtes auf der Vorderseite der Coleoptile herabgesetzt wird, 
oder zweitens, daß der Wuchsstoff in den Zellen auf der Vorderseite 
zerstört wird, oder drittens, daß der Wuchsstoff unter dem Einfluß des 
Lichtes in transversaler Richtung nach hinten verschoben wird. 

Die beiden ersten Möglichkeiten lassen sich durch den folgenden Ver- 
such widerlegen (vgl. Abb. 3). 

Die Avena-Pflanzen wurden wie (gewöhnlich in Präparatengläsern 
kultiviert, bis sie eine Größe von 12—15 mm erreicht hatten. Nachdem 
sie dann dekapitiert waren, wurde 3 mm von der Spitze eine Tusche- 
marke angebracht, und an der Flanke der Coleoptile wurde ein Metall- 
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draht in die Erde hineingesteckt, so daB das obere Ende des Metalldrahtes 
und die Tuschemarke sich ungefähr in derselben Höhe befanden. Der 
Abstand zwischen Tuschemarke und Metalldraht wurde mit dem Hori- 
zontalmikroskop bestimmt. Nachher wurde die Schnittfläche der 
Coleoptile mit einem Plättchen von Wuchsstoffagar bedeckt. Die eine 
Hälfte der so behandelten Pflanzen wurde ins Dunkel gestellt; bei der 
anderen Hälfte wurde der untere Teil der Coleoptile bis an die Tusche- 
marke in derselben Weise wie in Versuch 2 beschattet, und es wurde der 
obere Teil zweiseitig beleuchtet. Nach 3 Stunden wurde der Abstand der 
Tuschemarke von dem oberen Ende des Metalldrahtes wieder gemessen. 
Im ganzen wurden drei Versuchsreihen angestellt. Das Ergebnis be- 
findet sich in Tabelle 3. 




















Tabelle 3. 
Anzahl 
Wuchsstoff Zweiseitige Belichtung d be 

Datum Konzentration IE. iii Dunkel ve Tells 77. 
9/11 1 WAE. 2x5 3,25 3,53 
10/11 ee ax 3,64 4,05 
11/11 re. S 2x5 2,46 2,74 
Im ganzen 2X17 3,16 3,55 





Die Zahlen bedeuten den Zuwachs in Millimetern des unteren 
beschatteten Teiles der Coleoptile in 3 Stunden. 


Wie aus Tabelle 3 hervorgeht, war der Zuwachs des unteren be- 
schatteten Teiles der Coleoptile ein wenig gréBer, wenn der obere Teil 
belichtet, als wenn er verdunkelt war. Man wird daher schließen können, 
daß das in Versuch 2 gefundene Ergebnis weder dadurch bedingt sein 
kann, daß die Permeabilität der stärker belichteten Vorderseite ver- 
mindert wird, noch dadurch, daß der Wuchsstoff auf der Vorderseite 
zerstört wird. 

Zur Erklärung der bevorzugten Wanderung des Wuchsstoffes auf der 
Hinterseite der Coleoptile bleibt wohl dann nur die Möglichkeit übrig, 
daß der Wuchsstoff unter dem einseitigen Einfluß des Lichtes von der 
Vorder- nach der Hinterseite transportiert wird. Es läßt sich, wie im 
folgenden gezeigt werden soll, auch direkt erweisen, daß die Sache sich 
so verhält. 

4. Um die transversale Wuchsstoffwanderung direkt nachzuweisen, 
wurde die phototropische Krümmung in wuchsstofffreien und wuchs- 
stoffhaltigen Coleoptilen verglichen. 

Um dies tun zu können, war es nötig, erst zu untersuchen, wie schnell 
der Wuchsstoff in die Avena-Coleoptile bei den gewählten Versuchs- 
bedingungen, d.h. bei ziemlich niedriger Temperatur, eindringt. Auf 
abgekühlten, dekapitierten Avena-Coleoptilen wurden einseitig Würfel- 
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chen von Wuchsstoffagar (10 WAE.) angebracht, und die Pflanzen 
wurden für 15, 30, 60 oder 120 Min. unter Temperaturen von 4—6° be- 
lassen. Die Agarwürfelchen wurden dann entfernt, und die maximale 
Krümmung, die bei etwa 18° im Dunkel entstand, wurde gemessen. Das 
Ergebnis der Versuche befindet sich in Tabelle 4a. 





Tabelle 4a. 
Dauer der Einwirkung des Wuchs- 
stoffagars, Minuten ....... 15 30 60 120 
Anzahl Versuchspflanzen. . . . . . 10 10 10 5 
Maximaler d-Wert. . . . . . . .. 0,96 1,0 0,97 0,80 


Es geht aus der Tabelle hervor, daB bei den gewählten Versuchsbe- 
dingungen schon eine 15 Min. lange Berührung mit Wuchsstoffagar ge- 
nügt, um eine maximale Reaktion hervorzurufen. Wenn daher, wie es in 
den eigentlichen Versuchen der Fall war, die Schnittfläche mit dem 

Wuchsstoffagar 75 Min. oder mehr in Berührung 
war, so darf man annehmen, daß die Coleoptilen 
5\ \a gleichartig mit Wuchsstoff gefüllt sind. 

Bei den eigentlichen Versuchen, die nun be- 
sprochen werden sollen, verwendet man am besten 
kurze Coleoptilen (Länge 12—15 mm). Die Prä- 
paratengläser mit den Pflanzen werden erst 
Abb. 4. Phototropische Krüm- 1 Stunde im Eisschrank bei 4—6° abgekühlt; 
mungen in wuchsstofffreien (a) nachher werden die Keimlinge dekapitiert, die 
en he eine Hälfte der Pflanzen wird auf der Schnitt- 

sn. flache mit Plättchen von Wasseragar, die andere 
Hälfte mit Plättchen von Wuchsstoffagar (Gehalt 10 WAE.) bedeckt. 
Nachdem die Pflanzen mit diesen Agarplättchen 45—120 (meistens 
75) Min. bei 4—6° gestanden hatten, wurden die Plättchen entfernt 
und die Pflanzen einseitig mit Dauerlicht beleuchtet. Das Ergebnis der 
Versuche befindet sich in Tabelle 4b. 

Es geht aus der Tabelle hervor, daß in den wuchsstoffhaltigen Coleo- 
ptilen die phototropische Krümmung etwa 2 Stunden früher einsetzt als 
in den wuchsstofffreien. Der Unterschied in den d-Werten beträgt nach 
3 Stunden 0,53 mm (vgl. Abb. 4). 

Dieses Ergebnis kann nun nicht durch eine direkte Wirkung des 
Lichtes auf die Wachstumsgeschwindigkeit der Vorder- und Hinterseite 
in den wuchsstoffhaltigen Coleoptilen erklärt werden, etwa so, daß die 
größere Lichtintensität auf der Vorderseite der Coleoptile eine Ver- 
minderung der Wachstumsgeschwindigkeit hervorruft. Dies geht aus 
einem Versuche hervor, bei welchem die Wachstumsgeschwindigkeit der 
wuchsstoffhaltigen Coleoptilen im Dunkel und bei zweiseitiger Be- 
leuchtung verglichen wurde. Die Coleoptilen wurden in derselben Weise 
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Tabelle 4b. 
Dauer der 
Vorbehandlung | Anzahl | Stunden nach Beginn der Beleuchtung 
Datum | mit den Agar- der 
plättchen [Pflanzen 
Min. 1 2 3 4 
15. VL 120 6 0 0 0,09 | 0,52 
5. IX. 120 5 0 0 0,07 | 0,57 
8. IX. 45 5 0 0 0,09 | 0,78 
9. IX. 75 5 0 0 0,45 | 1,22 
Wasseragar 9. IX. 120 5 0 0,07 0,30 0,81 
15. IX. 75 6 0 0 0,10 | 0,67 
15. IX. 75 6 0 0 0,10 | 0,29 
28. IX. 75 9 + 0,03 + 0,03 0,12 | 0,53 
Im ganzen| 47 | -0,005 0,002 | 0,16 | 0,66 
14. VL 120 6 0,23 0,55 0,75 | 0,93 
5. IX. 120 5 0,42 0,59 0,82 | 0,86 
8. IX. 45 5 +0,01 0,35 0,49 | 0,67 
Wuchsstoff- 9. IX. 75 5 0,33 0,65 0,96 | 1,03 
agar, 9. IX. 120 5 0,03 0,55 | 0,73 | 0,76 
10 WAE. 15. IX. 75 6 0 0,35 0,52 | 0,51 
15. IX. 75 6 0,12 0,37 0,60 | 0,64 
28. IX. 75 9 0,27 0,59 0,68 | 0,77 
Im ganzen 47 0,18 0,50 0,69 | 0,77 





Die Zahlen in den Spalten 1—4 bedeuten die durchschnittlichen d-Werte. 


wie in Versuch 4b mit Wuchsstoffagar (10 WAE.) während 75 Min. bei 
4—6° behandelt. Nachher wurde der Wuchsstoffagar entfernt, die 
Halfte der Pflanzen wurde verdunkelt, die andere Hälfte zweiseitig be- 
leuchtet. Der Zuwachs der Coleoptilen in 3 Stunden wurde nach der unter 
dem Versuch 3 beschriebenen Methode gemessen. Das Ergebnis des 
Versuches befindet sich in Tabelle 4c. 











Tabelle 4c. 
Datum Anzahl der Pflanzen Dunkel Izweiseitige Beleuchtung 
12.X. 2x6 1,73 1,81 
13.X. 2x7 2,96 2,62 
15.X. 2x7 2,29 2,12 
Durchschnitt 2,36 2,20 











Die Zahlen bedeuten den Zuwachs der wuchsstoffgefüllten Coleoptilen 
in 3 Stunden in Millimetern. 


Es geht aus der Tabelle hervor, daß der Zuwachs bei den Licht- 
pflanzen ein wenig kleiner ist als bei den Dunkelpflanzen. Es sollte somit 
auch ohne transversale Wuchstoffwanderung eine kleine positiv photo- 
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tropische Kriimmung entstehen kénnen, einem d-Wert von héchstens 
0,16 mm entsprechend. Man wiirde jedoch bei einseitiger Beleuchtung 
eine so starke phototropische Krümmung nicht erwarten können, weil 
der Unterschied in der Beleuchtungsstärke auf der Vorder- und Hinter- 
seite im Versuch 4b kleiner ist als der Unterschied zwischen den Licht- 
und Dunkelpflanzen im Versuch 4c. Aber selbst, wenn als direkte Folge 
der ungleichen Lichtverteilung eine phototropische Krümmung von 
d = 0,16 entstehen sollte, so bleibt diese doch hinter der tatsächlich ge- 
fundenen, die einem d-Wert von 0,53 entspricht, weit zurück, und das 
Ergebnis des Versuches 4b kann daher nur durch eine Verschiebung des 
Wuchsstoffes in transversaler Richtung durch einseitige Beleuchtung 
erklärt werden. 

Zwar könnte man vielleicht noch eine Einwendung gegen die Be- 
weisführung machen. Man könnte sich denken, daß der Wuchsstoff 
zwar für die phototropische Krümmung notwendig ist, weil ohne Wachs- 
tum keine Krümmung stattfinden kann, daß aber nicht der Wuchsstoff 
selbst, sondern ein anderer Stoff, der gleichfalls für das Wachstum not- 
wendig ist, durch die einseitige Lichtwirkung verschoben wird und somit 
die phototropische Krümmung ermöglicht. Daß diese Einwendung nicht 
berechtigt ist, geht eigentlich schon aus den unter zwei angeführten 
Versuchen hervor; man kann sie aber auch widerlegen, wenn man den 
Einfluß einer sehr großen Wuchsstoffkonzentration auf die photo- 
tropische Krümmung untersucht. Es zeigt sich nämlich, daß diese 
letztere dann in vielen Fällen ausbleibt. 

Der Versuch wurde in ganz derselben Weise wie Versuch 4b ange- 
stellt, nur wurde statt einer Wuchsstoffkonzentration von 10 WAE. eine 
Konzentration von 100 WAE. verwendet. Das Ergebnis findet sich 
in der Tabelle 4d. 





























Tabelle 4d. 
Dauer der 
Vorbehandlung | Anzahl | Stunden nach Beginn der Beleuchtung 
Datum | mit Wuchsstoff-| der 
agar Pflanzen 

Min. 1 2 3 4 

Wuchsstoff- | 16. VL 120 8 0 0 0,01 0,02 
agar, 27. IX. 75 8 +0,15 | +0,15 | +0,13 

100 WAE. | 28. IX. 75 10 +0,32 | +0,19 | +0,05 0,08 





Die Zahlen in den Spalten 1—4 bedeuten die durchschnittlichen d-Werte. 


Trotz des starken Wachstums der Coleoptilen, das in einigen Fallen so 
stark war, daß die letzteren über das Laubblatt emporwuchsen, trat doch, 
wie aus Tabelle 4d hervorgeht, keine phototropische Kriimmung auf, 
offenbar weil die Wuchsstoffkonzentration so groB war, daB trotz Wuchs- 
stoffverschiebung eine geniigend groBe Menge auf der Vorderseite übrig- 
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bleibt, um die maximale Wachstumsgeschwindigkeit auszulôsen. Hier- 
durch wird bewiesen, daB die phototropische Kriimmung durch Ver- 
schiebung des Wuchsstoffes selbst und nicht durch Verschiebung einer 
anderen Substanz zustande kommt. Im letzten Falle müBte man auch 
eine Krümmung erwarten, selbst wenn der Wuchsstoff im Überschuß 
vorhanden wäre. 

Es muB jedoch hinzugefügt werden, daB man bisweilen, selbst bei 
großen Wuchsstoffkonzentrationen, phototropische Krümmungen er- 
halten kann, wahrscheinlich weil der Wuchsstoff so schnell aus den 
Coleoptilen herauswandert, daß die Konzentration, selbst wenn sie ur- 
sprünglich sehr groß ist, ziemlich schnell so stark erniedrigt wird, daß 
eine phototropische Krümmung ermöglicht wird. Die positiven Ver- 
suche beweisen jedoch genügend, daß man durch allzu große Wuchs- 
stoffkonzentration trotz Wachstums eine phototropische Krümmung 
verhindern kann. 

5. Die transversale Verschiebung des Wuchsstoffes in der Avena- 
Coleoptile läßt sich auch in folgender Weise nachweisen. 

Auf dekapitierte Avena-Coleoptilen wurden einseitig Würfelchen von 
Wuchsstoffagar aufgesetzt. Die Hälfte der Pflanzen wurde verdunkelt, 
die andere Hälfte einseitig beleuchtet, in der Weise, daß die Agar- 
würfelchen dem Licht zugekehrt waren. Das Ergebnis der Versuche 
findet sich in Tabelle 5. 








Tabelle 5. 
Datum Anzahl der Pflanzen Dunkel Licht 
13. X. 2x6 0,59 +0,01 
15. X. 2x5 0,93 +0,46 
2. X. 2x5 1,14 +0,01 











Die Zahlen bedeuten die d-Werte; bei den Lichtpflanzen bedeutet 
+ gegen das Licht, + weg vom Licht. 


Bei den Dunkelpflanzen entsteht natürlich eine Krümmung von den 
Würfelchen hinweg, die Lichtpflanzen krümmen sich entweder nicht 
oder fiihren eine schwache positiv phototropische Kriimmung aus. Weil 
nun, wie in Versuch 3 gezeigt wurde, die Herabwanderung und die Wir- 
kung des Wuchsstoffes in den Coleoptilen durch Lichtwirkung nicht ver- 
hindert werden, so muB das Ausbleiben der Kriimmung vom Agarwiirfel- 
chen weg bei den Lichtpflanzen dadurch erklärt werden, daß ein Teil 
des Wuchsstoffes von der Vorder- nach der Hinterseite durch die ein- 
seitige Lichtwirkung verschoben wird. 

In einigen Versuchen konnte beobachtet werden, daß bei den Licht- 
pflanzen die oberen 2—3 mm sich vom Lichte weg, der untere Teil der 
Coleoptile dagegen dem Lichte zu krümmte, so daß man eine S-förmige 

Planta Bd. 19. 23 














344 P. Boysen Jensen: Leitung des Wuchsstoffes in der Avenacoleoptile. 


Biegung erhielt, offenbar, weil der Transport des Wuchsstoffes einige 
Zeit in Anspruch nimmt (vgl. Abb. 5). 

6. In Versuch 4 wurden die wuchsstofffreien 

und wuchstoffhaltigen Ccleoptilen mit Dauer- 

sd licht beleuchtet. Es wurde nun untersucht, ob 

auch eine kürzere Beleuchtung, 30—60 Min. 

mit 25 Watt in einem Abstand von 1 m, eine 

transversale Verschiebung des Wuchsstoffes her- 

Abb.5. Phototropische Krüm- beiführen kann. Wie aus Tabelle 6 hervorgeht, 

Ce, nr war dies tatsächlich der Fall. Das Ergebnis des 


Lichtseite mit einem Wirfel- Versuches entspricht ziemlich genau dem Ver- 
a a 



































schickt ist. 
Tabelle 6. 
Dauer der 
Lane y Aer Anzahl | Stunden nach Beginn der Belichtung 
Datum Agarplätt- | tung „der 
chen Min. |” 
Min. 1 2 3 4 
16. IX. 75 30 6 +0,13 | +0,12 | +0,12 
17. IX. 75 30 4 0 0 
w 19. IX. 75 30 7 +0,13 | +0,10 
asseragar 9 | 21. IX. 75 60 7 0 0 0 0,36 
22. IX. 75 60 7 +0,11 | +0,09 | +0,04 | 0,22 
Im ganzen 31 +0,08 | --0,07 | +0,05| 0,29 
at » 30 7 0,07 | 0,26] 0,34 
hsstoff. | | 17. 5 30 4 |+0,13| 0,18 
Vo thio rx | % 30 7 0,04] 0,18 
ager 9 |/21.1X.| 75 60 7 0,24} 0,35] 0,53] 0,48 
10 WAE. 22. IX. 75 60 3 0,28} 0,44] 0,53| 0,60 
Im ganzen 32 0,12} 0,29! 0,47] 0,54 

















Die Zahlen in den Spalten 1—4 bedeuten die durchschnittlichen d-Werte. 


Zusammenfassung. 

Durch einen Vergleich der phototropischen Krümmung in wuchs- 
stofffreien und wuchsstoffhaltigen dekapitierten Coleoptilen von Avena 
wird bewiesen, daB einseitige Lichtwirkung eine transversale Verschie- 
bung des Wuchsstoftes hervorrufen kann. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


UBER DEN NACHWEIS VON WUCHSSTOFF IN WURZELN. 
Von 
P. BOYSEN JENSEN. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 2. Januar 1932.) 


1. Einleitung. 

In meiner Abhandlung von 1911, in welcher nachgewiesen wurde, 
daB ein auf der Hinterseite der Avena-Coleoptile herabwandernder, 
wachstumsbeschleunigender Stoff eine phototropische Kriimmung her- 
vorrufen kann, wurde auch untersucht, ob die geotropische Reizleitung 
bei Wurzeln von Lupinus albus, Pisum sativum und Vicia Faba in ahn- 
licher Weise erklart werden kann. Das Ergebnis der Versuche war aber 
negativ, weil die Wurzeln durch das Abschneiden der Spitze stark be- 
schädigt wurden. Später hat jedoch Snow (1923) nach Dekapitierung 
und Wiederaufsetzen der Spitze bei Vicia Faba eine positive geotro- 
pische Reaktion erhalten kénnen, während eine solche bei spitzenlosen 
Wurzeln ausblieb. Sehr eingehend hat sich dann CHOLODNY (1924, 1926, 
1927, 1928, 1929, 1931) mit dem positiven Geotropismus beschäftigt. 
Er hat die interessante Entdeckung gemacht, daB eine Wurzel von Zea 
Majs, deren Spitze mit einer Coleoptilspitze derselben Pflanze ver- 
tauscht ist, dennoch eine positive geotropische Krümmung ausführen 
kann. Weiter hat er gefunden, daß die Coleoptilspitze, die, wie SÖDING 
gezeigt hat, die Wachstumsgeschwindigkeit der Coleoptile beschleunigt, 
bei der Übertragung. auf eine dekapitierte Wurzel deren Wachstum 
hemmt. In einwandfreier Weise hat dann NıELs NIELSEN (1930) zeigen 
können, daß das Rhizopin, das mit dem Wuchsstoff in der Avena-Coleo- 
ptile identisch oder ihm jedenfalls nahe verwandt ist, das Wachstum 
von Wurzeln von Lupinus albus und Vicia Faba ganz aufheben kann, 
ohne daß die Wurzeln dauernd geschädigt werden. Alle diese Beobach- 
tungen fügen sich ungezwungen in eine von CHOLODNY aufgestellte 
Theorie der positiv geotropischen Bewegung der Wurzel ein; nach dieser 
wird von der Wurzelspitze ein Wuchsstoff sezerniert, der mit dem von der 
Coleoptilspitze gebildeten identisch ist ; der Diffusionsvorgang des Wuchs- 
stoffes wird durch die Schwerkraft beeinflußt, so daß er am schnellsten 
nach unten fließt ; die Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzel wird daher 
auf der Unterseite gehemmt, und es entsteht eine geotropische Krümmung. 

23* 
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Obschon die Untersuchungen von CHoLopNy und NIELS NIELSEN 
über die wachstumshemmende Wirkung des Wuchsstoffes auf das Wurzel- 
wachstum schon an sich sehr bemerkenswert sind, reichen sie doch fiir 
eine Begriindung einer Theorie der positiv-geotropischen Bewegung der 
Wurzel nicht aus. Es ist auBerdem durchaus notwendig, nachzuweisen, 
daß Wuchsstoffe tatsächlich von der Wurzelspitze gebildet werden. 
Auch diese Frage hat CHOLODNY in Angriff genommen, indem er die 
Wirkung der Spitze der Maiswurzel teils auf die geotropische und photo- 
tropische Krümmung und teils auf die Wachstumsgeschwindigkeit von 
Avena-Coleoptilen untersuchte. Die Wirkung scheint ziemlich klein ge- 
wesen zu sein, und CHOLODNY kommt selbst in einer neueren Publi- 
kation zu dem Ergebnis, daB die Wurzelspitze nur geringfiigige Mengen 
von Wuchsstoff ausscheidet. Obwohl ich die Versuche von CHOLODNY 
nicht wiederholt habe, môchte ich doch unter Beriicksichtigung meiner 
eigenen später angeführten Untersuchungen die Möglichkeit bezweifeln, 
den Wuchsstoff in älteren Maiswurzeln mit den von CHOLODNY benutzten 
Methoden nachzuweisen. 

Die letzterwähnten Ergebnisse von CHOLODNY sind bestritten wor- 
den, zuerst von BÜNNING (1928), der aus Wachstumsmessungen an 
Wurzeln folgerte, daß die Wurzelspitze keinen Wuchsstoff abscheidet. 
Zu demselben Ergebnisse ist jüngst Frl. Gorter gekommen (1932), 
deren Untersuchungen im Utrechter Laboratorium ausgeführt sind. Sie 
findet außerdem, daß Wuchsstoff keinen Einfluß auf die Wachstums- 
geschwindigkeit von Wurzeln hat, in schroffem Gegensatz zu den Unter- 
suchungen von CHOLODNY und NıELs NIELSEN. Ferner sollen deka- 
pitierte Wurzeln (Pisum) normale geotropische Krümmungen ausführen 
können. Dieses kann wohl kaum allgemein gelten; es gehört doch zu 
den gesicherten Tatsachen der Pflanzenphysiologie, daß die Wurzel- 
spitze bei der Perzeption des geotropischen Reizes eine entscheidende 
Rolle spielt. 

Schon vor dem Erscheinen der Arbeit von Frl. GORTER hatte ich 
Untersuchungen über das Vorkommen von Wuchsstoff in der Wurzel- 
spitze in Angriff genommen und bin dabei zu anderen Ergebnissen ge- 
langt; über diese soll im folgenden kurz berichtet werden. 


2. Versuche mit Zea caragua. 


Anstatt die von CHoLopNy benutzten Methoden, die wenig scharf 
sind, zu verwenden, begann ich damit, Wurzelspitzen von Zea einseitig 
auf dekapitierten Avena-Coleoptilen anzubringen. Es zeigte sich, daß man 
bei Benutzung von Spitzen ganz kurzer Wurzeln (Länge etwa 0,5 cm) 
deutliche Krümmungen der Coleoptilen erhalten kann: der d-Wert! war 


a d ist die Differenz zwischen der Länge der konvexen und der konkaven 
Seite der gekrümmten Avena-Coleoptile. 
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0,27 mm (Durchschnitt von 21 Pflanzen); die Wurzelspitzen enthalten 
somit in diesem Falle nachweisbare Mengen von Wuchsstoff. Wenn man 
aber Spitzen von längeren Wurzeln (Lange 2,5—3 cm) benutzt, erhält 
man keine Krümmungen; der d-Wert war — 0,02 (Durchschnitt von 
34 Pflanzen). Dasselbe hat auch Frl. GoRTER gefunden. Es wird daher 
wahrscheinlich, daß der Wuchsstoff in den kurzen Wurzeln von der 
Coleoptile herrührt. Ein Beweis für das allgemeine Vorkommen von 
Wuchsstoff in den Wurzelspitzen kann somit mit dieser Methode nicht 
erbracht werden. 

Danach versuchte ich die Methode, die von WENT (1927) für das Ab- 
fangen des Wuchsstoffes aus der Coleoptilspitze ausgearbeitet ist, zu ver- 
wenden. Eine Wurzelspitze vom Mais wurde 4 Stunden lang auf ein 
Würfelchen von 3%igem Agar (Größe 1 x 2x 2 mm) gestellt; das Würfel- 
chen wurde dann einseitig auf einer dekapitierten Avena-Coleoptile an- 
gebracht, um den in dem Wiirfelchen möglicherweise vorhandenen 
Wuchsstoff nachzuweisen. Die Versuche verliefen in Übereinstimmung 
mit denjenigen von Frl. GORTER vollkommen negativ. Der d-Wert war 
0 mm (Durchschnitt von 17 Pflanzen). 

Es wurde dann versucht, die Spitzen längere Zeit (bis 20 Stunden) 
auf den Agarwiirfelchen stehen zu lassen, ferner wurde versucht, 
mehrere, sogar bis 14 Wurzelspitzen gleichzeitig auf einem Agarwürfel- 
chen anzubringen, oder die Spitzen von Zeit zu Zeit zu erneuern; in 
keinem Falle war es aber möglich, Wuchsstoff in dem Agar nachzu- 
weisen. 

Da möglicherweise Mangel an plastischer Nahrung die Bildung oder 
Abscheidung des Wuchsstoffes verhindert haben konnte, versuchte ich 
zu dem 3%igen Agar verschiedene Nährstoffe zuzugeben : Dextrose, Tyro- 
sin, K,H PO, (zum Abfangen des sauer reagierenden Wuchsstoffes). Die 
Einzelheiten sollen hier nicht wiedergegeben werden. Es soll nur gesagt 
werden, daß, sobaid man zum Agar 10% Dextrose zufügt, die Verhält- 
nisse sich mit einem Schlage ändern, indem es dann sehr leicht wird, 
Wuchsstoff aus der Wurzelspitze des Mais abzufangen. 

Die Versuchsanstellung war die folgende: 

3 g ausgewaschener Agar + 10 g reine Dextrose wurden in 100 ccm 
Wasser gelöst. Hiervon wurden 10 ccm auf eine warme, horizontale 
Glasplatte (100 gem) ausgegossen, so daß man ein Agarplättchen mit 
einer Dicke von etwa 1 mm erhält; von diesem Plattchen werden dann 
die Würfelchen mit zwei parallelen Messern herausgeschnitten. Jeden 
Tag wird ein neues Agarplättchen hergestellt. Die Würfelchen werden 
auf Objektträger gebracht, mit Leitungswasser befeuchtet, und auf jedes 
Wiirfelchen wird eine Wurzelspitze (Länge 2 mm) gesetzt; die Objekt- 
träger mit den Würfelchen werden dann für 4 Stunden in dampfgesät- 
tigte Luft bei 180 gestellt. Nachher werden die Spitzen entfernt, die 
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Wiirfelchen oben mit einer Lösung von 50 ccm Alkohol + 50 ccm Wasser 
+ 1 g Zitronensäure befeuchtet und nachtsüber bei niedriger Temperatur 
aufbewahrt. Am nächsten Tag werden sie einseitig auf dekapitierte 
Avena-Coleoptilen gebracht. Die Wuchsstoffmenge, die unter diesen Be- 
dingungen von den Wurzelspitzen abgefangen wird, ist ziemlich groß. 
Der d-Wert betrug 1,05 mm (Durchschnitt von 35 Pflanzen). Als Kon- 
trolle dienten Würfelchen, die nicht mit Spitzen besetzt wurden, aber 
sonst in der gleichen Weise behandelt worden waren. Der d-Wert war 
0 mm (Durchschnitt von 30 Pflanzen) (vgl. Abb. 1). 

Durch Zusatz von Salzen kann die Abscheidung von Wuchsstoff ver- 
größert werden. Es wurde ein Agarsubstrat von folgender Zusammen- 
setzung dargestellt : 3 g Agar + 10 g Dextrose + 0,1 g Ca(NO;); + 0,025 
K,HPO, + 0,025 g MgSO, + FeCl,. Mit Würfelchen von diesem Agar 
wurde ein d-Wert von 1,48 mm erhalten (Durchschnitt von 6 Pflanzen). 

Kontrolle: d =0 mm (Durchschnitt von 6 Pflan- 

zen). 
Um die Frage zu entscheiden, welche Bedeu- 
a\ |d tung die Dextrose bei dem Abfangen des Wuchs- 
stoffes aus der Wurzelspitze hat, wurde in den 
Agarwürfelchen Dextrose durch Mannit ersetzt. 
Es zeigte sich, daB auch in diesem Falle bedeu- 
Abb. 1. Nachweis von Wuchs- tende Mengen von Wuchsstoff von der Spitze 
en dun abgegeben werden. Der d-Wert betrug 0,91 mm 
nern A re (Durchschnitt von 12 Pflanzen); Kontrolle: d = 
nd = 0 mm (6 Pflanzen). Weil Mannit von der Wurzel- 
hat. b Kontrollversuch. SPitze wohl kaum verarbeitet wird, darf man an- 
nehmen, daB die Bedeutung der Dextrose beim 
Abfangen des Wuchsstoffes physikalischer Natur ist; vielleicht ist der 
Kontakt zwischen Wurzelspitze und Agar besser, wenn in dem letz- 
teren ein wasseranziehender Stoff, wie Dextrose oder Mannit, vorhan- 

den ist. 

Die Wuchsstoffmenge, die man aus der Wurzelspitze von Mais ab- 
fangen kann, scheint bedeutend größer zu sein, als diejenige, die von der 
Coleoptilspitze von Avena unter denselben Bedingungen abgegeben wird. 
Werden Coleoptilspitzen 4 Stunden lang auf Würfelchen von Dextrose- 
Agar gestellt, so erzeugen diese eine Krümmung, deren d-Wert 0,46 mm 
beträgt. Der entsprechende Wert war für Wurzelspitzen 1,05 mm. 

Endlich wurde auch die Verteilung des Wuchsstoffes in der Wurzel 
untersucht. Die Wurzel wurde mit Hilfe von zwei parallelen Messern in 
Zonen von 2 mm zerlegt und diese 4 Stunden lang auf Dextroseagar ge- 
stellt (mit dem basalen Ende nach unten). 


Zonen, von der Spitze aus gerechnet. . . . I II III IV 
0,78 0,34 0,02 
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Es ergibt sich, daB der Wuchsstoff von der Spitze aus abnimmt, und 
daß das Vorkommen des Wuchsstoffes auf die drei ersten Zonen (die 
ersten 6 mm) beschränkt ist. In der vierten Zone finden sich nachweis-- 
bare Mengen nicht mehr. Die bei den Versuchen mit Zea caragua erhal- 
tenen Ergebnisse sind in Tabelle 1 und 2 zusammengestellt. 


Tabelle 1. Nachweis von Wuchsstoff in der Wurzelspitze. 





Zea caragua Vicia Faba 








Anzahl Anzahl 
der d der d 
Pflan- Pflan- 
zen zen 
Wurzelspitzen einseitig auf Wurzeln 0,5 cm 21 0,27) 23 0,21 





dekapitierten Avena- 


Coleoptilen angebracht Wurzeln etwa 3 cm 34 |+0,02| 19 0,27 





eine Wurzelspitze 17 0 18 0,21 








3 g Agar + 100 ccm Wasser 4 Stunden, 18° 
Kontrolle 10 0 
eine Wurzelspitze 
3g Agar+10g Dextrose 4 Stunden, 18° 1,05; 17 | 1,03 





+100ccm Wasser 
Kontrolle 30 0 





eine Wurzelspitze 
































3g Agar+10g Mannit 4 Stunden, 18° 12 0,91 
+100 ccm Wasser 
Kontrolle 6 0 
3g Agar+10g Dextrose | eine Coleoptilspitze 11 0.46 
+100 ccm Wasser von Avena 4 Stunden ] 
Tabelle 2. Verteilung des Wuchsstoffes in Wurzeln. 
Zea caragua Vicia Faba 
Länge der Zonen Länge der Zonen 
2mm 1,5 mm 
Anzahl der 1 Anzahl der a 
Pflanzen ? Pflanzen 
LE, luc 15 0,98 19 0,97 
ees 9 0,78 5 0,82 
Zone III . .. pen fe 9 0,34 15 0,52 
à : 19 0,02 10 0,60 
Be. ji 20 +0,06 














3. Versuche mit Vicia Faba. 
Bei Vicia Faba ist der Nachweis von Wuchsstoff in der Wurzelspitze 
bedeutend leichter als bei Zea caragua. Unter Hinweis auf die Zahlen in 
den Tabellen 1 und 2 soll folgendes bemerkt werden: 
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Schon wenn Wurzelspitzen von Vicia Faba einseitig auf dekapitierten 
Avena-Coleoptilen angebracht werden, was allerdings wegen der Dicke 
der Wurzelspitze nicht ganz leicht ist, erhält man in einigen Fällen sehr 
deutliche Kriimmungen; der d-Wert war 0,24 mm (Durchschnitt von 
42 Pflanzen). 

Auf Wiirfelchen von 3%igem Agar ohne Zusatz läBt sich Wuchsstoff 
abfangen; der d-Wert war 0,21 mm (Durchschnitt von 18 Pflanzen). 
Aber auch hier wird die abgegebene Wuchsstoffmenge durch Zusatz von 
Dextrose oder Mannit zum Agar sehr stark vermehrt. Mit Wiirfelchen 
von Dextroseagar erhält man einen d-Wert von 1,03 mm (Durchschnitt 
von 17 Pflanzen). 

Ebenso wie bei Zea caragua nimmt auch bei Vicia Faba die Wuchs- 
stoffmenge von der Spitze ab und ist auf die ersten 6 mm der Wurzel 
beschrankt. 

4. Schluß. 

Aus Wurzelspitzen von Zea caragua und Vicia Faba kann man mit 
Würfelchen von Dextroseagar Wuchsstoff abfangen. 

Der Wuchsstoffgehalt der Wurzelspitze scheint größer als in der 
Coleoptilspitze von Avena zu sein. 

Die Wuchsstoffmenge in den Wurzeln der untersuchten Pflanzen 
nimmt von der Spitze aus allmählich ab und ist auf die ersten 6 mm der 
Wurzel beschränkt. 

Untersuchungen über den Einfluß des Wuchsstoffes auf Wachstum 
und geotropische Krümmung der Haupt- und Nebenwurzeln sind in 


Angriff genommen. 
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DIE BESTAUBUNGSEINRICHTUNGEN DER BLUTEN 
VON ARISTOLOCHIA LINDNERI BERGER. 
Von 
H. CAMMERLOHER 
(Wien), 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Januar 1933.) 


Aristolochia Lindneri wurde vor 6 Jahren von Dr. E. LinpNER-Stutt- 
gart auf der Plaza von San Jose, der Hauptstadt der Landschaft Chiqui- 
tos, im Nordwesten Boliviens entdeckt und später von A. BERGER (1927) 
als neue Art erkannt und beschrieben und nach dem Entdecker benannt !. 
LINDNER (1928) selbst hat der interessanten Blüte dieser Art eine kurze 
Arbeit gewidmet. Da diese Untersuchung aber die Bestäubungsvorgänge 
mehr vom Standpunkt des Zoologen behandelt, was übrigens auch in der 
Absicht des Autors, wie er mir brieflich mitteilte, gelegen war, so erscheint 
es nicht unangebracht, die Bestäubungseinrichtungen dieser Aristolochia- 
Blüte auch von rein botanisch-blütenökologischen Gesichtspunkten aus 
zu behandeln. 

LinDNER hatte seinerzeit Samen der besprochenen Art mit nach 
Europa gebracht, die er an verschiedene Stellen in Deutschland ausgab. 
Am üppigsten entwickelten sich nach seinen Mitteilungen die Pflanzen 
im botanischen Garten in München-Nymphenburg, wo sie im Pilocereen- 
haus untergebracht waren, aber bereits in der ersten Generation äußerlich 
gewisse Veränderungen gegenüber den Pflanzen des natürlichen Stand- 
ortes gezeigt haben sollen. Da die Pflanzen im Glashaus untergebracht 
waren, blieb normale Bestäubung durch Insekten aus, doch wurden durch 
künstliche Bestäubung Samen erzielt, und auch durch Stecklinge wurde 





1 In DE CANDOLLE Prodromus XV /l werden für Bolivien zwei Aristolochia - 
Arten, A. chiquitensis und A. prostrata, angegeben. Die Originale beider Arten 
liegen im Herbarium des Museum d’histoire naturelle in Paris. Es war daher 
wünschenswert, diese beiden Arten bei der Identifizierung zum Vergleich heran- 
zuziehen. Ich bat daher Herrn Professor R. JAPIOT, bei einem gelegentlichen 
Besuch des Museums, das von mir eingesandte Herbarmaterial und Lichtbild 
der Aristolochia Lindneri mit diesen beiden Arten zu vergleichen. Herr Professor 
Japiot berichtete mir ausführlichst über das Ergebnis seiner Bemühungen, aus 
dem zu ersehen ist, daß Aristolochia Lindneri mit keiner der beiden erwähnten 
bolivianischen Arten identisch ist. Für die Mühe, die sich Herr Professor R. Ja- 
PIOT gegeben hat und für seinen ausführlichen Bericht möchte ich ihm auch an 
dieser Stelle meinen aufrichtigsten Dank aussprechen! 
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der Weiterbestand dieser wertvollen und interessanten Aristolochia ge- 
sichert. 

Von diesen in München kultivierten Pflanzen erhielt der botanische 
Garten der Wiener Universität durch die Liebenswürdigkeit des Herrn 
Hauptkonservators Dr. W. Kuprer im November 1930 ein schönes kräf- 
tiges Exemplar, über dessen weiteres Schicksal kurz berichtet werden 
soll, da sich hieraus für die erfolgreiche Kultur dieser Pflanze einige 
brauchbare Winke ableiten lassen. 

In einem Warmhaus, dessen Luftfeuchtigkeit nicht allzuhoch ge- 
halten wird, wurde die Pflanze bald nach ihrem Einlangen in Wien in 
leichter, gut durchlässiger Erde frei ausgepflanzt. Der Platz wurde so 
gewählt, daß möglichst viel Sonne gegeben war. In den ersten Tagen 
schien es, als ob die Pflanze die Übersiedlung und Neuauspflanzung gut 
vertragen hätte; doch bald zeigte sich, daß sie durch Tierfraß schwer ge- 
schädigt wurde. Alle neu angesetzten Blattknospen und jungen Blätter 
waren teilweise oder ganz abgefressen. Als Schädling wurde eine Kaker- 
lakenart festgestellt, die vor Jahren eingeschleppt worden war und zeit- 
weise in den Warmhäusern stark überhand nahm und auch ziemlich viel 
Schaden anrichtete. Die Pflanze wurde derart von diesen Kakerlaken 
heimgesucht, daß sie nach einiger Zeit bis auf wenige Blätter abgefressen 
war, zu kümmern begann und dem Eingehen nahe war. Von diesen letz- 
ten Resten wurden drei Stecklinge gemacht, die sich glücklicherweise be- 
wurzelten. Unter sorgsamster Pflege überdauerten die Stecklinge den 
Winter und wurden dann im späten Frühjahr 1931 am selben Platz wie 
früher im Warmhaus ausgepflanzt. Nachdem inzwischen ein gründlicher 
und erfolgreicher Feldzug gegen die Kakerlaken unternommen worden 
war, gediehen die Jungpflanzen und entwickelten sich bald in voller 
Üppigkeit. Sie wurden sehr mäßig gegossen und auch bei voller Sonne 
nicht beschattet. Am 6. Juli 1931 öffnete sich die erste Blüte. Die drei 
Pflanzen lieferten dann bis in den September hinein eine Unzahl von 
Blüten. Da in dem Gewächshaus keine Fliegen vorhanden waren, welche 
eine Bestäubung hätten bewerkstelligen können, wurde eine Anzahl von 
Blüten künstlich bestäubt, doch schlugen alle diesbezüglichen Versuche 
fehl. Im Herbst 1931 wurde dann eine große Arızahl von Stecklingen ge- 
macht und so die Art über den Winter erhalten. Im Frühjahr 1932 wur- 
den einige dieser Stecklinge wieder an dem alten Platz im Glashaus aus- 
gepflanzt. Andere wurden im Freien an zwei verschiedenen Stellen aus- 
gesetzt, im Anfang an kühlen Tagen und in den Nächten mit einem Mist- 
beetfenster gedeckt. Diese Kultur im Freien wurde vor allem deshalb 
gemacht, um durch Insektenbesuch eine normale Bestäubung und in der 
Folge Früchte und Samen zu erzielen; dann aber auch, um den Besuch 
der Blüten durch Fliegen genau verfolgen zu können. Diese Kulturver- 
suche im Freien gelangen über Erwarten gut. Auch im Freien wurden die 
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Stecklinge in durchlässige Erde gesetzt und den ganzen Tag über der 
vollen Sonne ausgesetzt. Sie wurden nie beschattet. Die Pflanzen ge- 
diehen sogar besser als im Warmhaus und brachten eine groBe Zahl von 
Blüten hervor. Der gewünschte Besuch durch Fliegen blieb auch nicht 
aus; er war so reich, daß in allen abgenommenen und eröffneten Blüten 
Fliegen vorgefunden wurden. Auch der Besuch durch die Fliegen konnte 
unmittelbar beobachtet werden, woriiber noch im folgenden eingehender 
gesprochen werden soll. Das Ergebnis dieses reichen Insektenbesuches 
war eine groBe Zahl von Friichten, die im Oktober, gréBtenteils aus- 
gereift, geerntet werden konnten. 

LINDNER hat die Bestäubung dieser Aristolochia-Art durch Fliegen 
am natiirlichen Standort beobachtet und auch die Bliiteneinrichtungen 
einer Untersuchung unterzogen. Auf Grund seiner Studien kam er zu dem 
Ergebnis, daB es sich bei A. Lindneri um einen ganz neuen Bestäubungs- 
typus handle. Ich hatte nun Gelegenheit, an den im Wiener botanischen 
Garten gezogenen Pflanzen den Bestäubungsvorgang eingehend zu be- 
obachten und die einzelnen Entwicklungszustände der Blüten zu ver- 
folgen, wobei ich aber teilweise zu anderen Ergebnissen gekommen bin 
als LINDNER. Vorweg sei gleich erwähnt, daß A. Lindneri keinen neuen 
Bestäubungst ypus darstellt, sondern in allen Einzelheiten den von KNOLL 
aufgestellten ,,Gleitfallenblumen“ entspricht. 

Die Untersuchungen an A. grandiflora haben ergeben, daß sich die 
Anthese ihrer Blüten in zwei scharf getrennten Phasen abspielt (CAMMER- 
LOHER 1923). Jeder dieser beiden Entwicklungszustände dauert ungefähr 
einen Tag. Den ersten Zustand können wir als den weiblichen bezeichnen, 
da in diesem die Narbenlappen empfängnisfähig und die Antheren noch 
nicht geöffnet sind; im zweiten Zustand, dem männlichen, sind die 
Narbenlappen geschlossen, so daß eine Belegung derselben nicht mehr 
stattfinden kann, die Antheren aber sind offen und lassen den Pollen 
austreten. Für jedes dieser beiden Entwicklungsstadien sind aber noch 
eine Anzahl anderer Merkmale beizeichnend. 

Bei genauerem Zusehen kann man diese beiden Zustände auch bei 
A. Lindneri feststellen. Das Aufblühen der Knospen erfolgt am Morgen. 
An der voll eröffneten Blüte unterscheiden wir folgende Teile, für welche 
die bereits gebräuchlichen Bezeichnungen angewendet werden sollen. 
Der Schauapparat (Abb. 1) besteht aus einer Ober- und einer Unterlippe. 
Die Oberlippe ist schmal, gegen die Spitze zu sich allmählich verjüngend ; 
in ihrem oberen Teil ist sie tief karminrot, wird aber gegen die Basis zu 
heller und geht in eine schmutzig-braungrüne Tönung über. Der unterste 
Teil setzt scharf abgegrenzt gegen eine Zone ab, die auf hell gelbgrünem 
Grunde eine rotbraune Zeichnung aus dicht stehenden, ineinanderfließen- 
den Punkten aufweist. Diese Zone ist ähnlich gestellt und ähnlich in 
ihrer Lichtwirkung wie der ‚Hintergrund‘ (Abb. 1, h) bei A. grandiflora. 
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Dieser Teil geht dann nach unten in die Reuse iiber. Am Rande der Ober- 
lippe befinden sich weiche, zum Teil gebogene Zähne, welche auch auf der 
Oberseite der Lippe in zwei Längsreihen zwischen den Nerven bis zum 
oberen Rande der basalen, rotgepunkteten Zone stehen. Die Unterlippe 
besteht aus zwei großen, freien, eirunden Lappen von braunroter bis 
schokoladebrauner Farbe; sie zeigt Samtglanz und, namentlich im oberen 
Teil, eine fein verästelte, heller 
getönte Aderung. Auch die Unter- 
lippe ist sowohl am Rande ihres 
unteren Teiles als auch an den 
Rändern, wo die beiden Lappen 
aneinanderstoßen, mit weichen 
Zähnchen besetzt. Rings um den 
Eingang legt sie sich mit einem 
Wulst über, der ebenfalls diese 
Zähnchen aufweist. 

Die beiden Lappen der Unter- 
lippe liegen nicht flach auf dem 
Boden (LINDNER S. 95), sondern 
sind durch die Aufrechtstellung 
der ganzen Blüte über den Boden 
emporgehoben. Die Oberlippe 
steht anfangs aufrecht, geht aber 
im Laufe des Vormittags allmah- 
lich mehr und mehr in eine nach 
hinten geneigte Stellung über. 

Ober- und Unterlippe um- 
geben den ,,Eingang‘‘, der zur 
Reuse führt. Die Reuse (,,Vor- 
hof‘‘ bei LINDNER) ist eine im 
Abb. 1. Ober- (0) und Unterlippe (u) von von Stumpfen Winkel abgebogene 
auehen; = eh Oberiippe der Hinter- Röhre, die gegen den Kessel zu 

durch eine Querwand abgegrenzt 
ist. Am ersten Tag der Anthese ist das Innere der Reuse gleichmäßig 
tiefdunkel karminrot gefärbt. Der Farbstoff (Anthokyan) ist nur in den 
Oberhautzellen und den unmittelbar darunterliegenden Zellen enthalten 
und zwar in brauner, blauer und schwarzblauer Tönung. Am Rücken 
der Reuse reicht die rote Punktzeichnung auf hellem Grunde des Hinter- 
grundes ein Stück bis in die Reuse, nach unten spitz verlaufend. 

Auffallenderweise sagt LINDNER (S. 96): „Statt der einfachen mit 
Haaren ausgekleideten Röhre der anderen Arten führt hier ein winkelig 
geknickter Vorhof mit fast glatten Wänden an eine senkrechte Quer- 
wand,...‘‘ Die Innenwand der Reuse ist sogar sehr dicht mit großen 
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Reusenhaaren besetzt; auch das Vorkommen einer geknickten Reuse ist 
nichts außergewöhnliches. Sie kommt auch bei anderen Arten vor, wie 
z. B. bei À. grandiflora. 

Die Reusenhaare, deren genauere Beschreibung noch unten folgen soll, 
stehen am ersten Blühtage unter starkem Turgor und sind daher prall. 
Sie sind mit ihrer Spitze gegen die Basis der Reuse gerichtet und mit von 
Anthokyan dunkelrot gefärbtem Zellsaft erfüllt. Sie spielen beim Fang 
der Insekten eine wichtige Rolle. Die Epidermiszellen der Reuseninnen- 
wand sind papillös vorgewölbt, wo- 
bei die Papillen sowie die Spitzen der 
Reusenhaare gegen unten gerichtet 
sind (Abb. 26). Sie sind prall ge- 
spannt und zeigen bei Lupenbetrach- 
tung einen Glanz, der fast kleine 
Trépfchen vortäuscht. 

Den unteren AbschluB der Reuse 
bildet eine Querwand, die exzen- 
trisch, gegen die Rückenseite der 
Blüte verschoben, eine ovale Üffnung 
aufweist, die trichterig in den Kessel 
hineinragt. Diese Offnung, die über- 
einstimmend mit der ganz ähnlichen 
Bildung bei A.grandifloraals,,Mund“ 
(„Trichteröffnung‘‘ bei LINDNER) be- 
zeichnet werden soll, ist am ersten 
Blühtage eng und läßt den Durch- 
gang nur für kleine Insekten frei. 
Die Querwand zeigt auf der der Abb.2. Reusenhaare aus einer Blüte im weib- 
Reuse zugewendeten Seite dicht- der Seite gesehen. Die Epidermiszellen sind 
stehende, rotbraune Punkte auf gelb- papillös gestreckt und nach abwärts gerichtet. 
grünem Grunde. Auf der Kesselseite ist sie elfenbeinweiß mit wenigen 
rotbraunen Punkten. 

An die Reuse schließt sich der Kessel an. Dieser ist tonnenförmig, und 
auf seinem Grunde steht die Staubblattnarbensäule, das Gynostemium. 
Die ganze Innenseite des Kessels ist mit langen, weißen Haaren aus- 
gekleidet. Das einzelne Haar ist vielzellig, die Zellen sind einreihig an- 
geordnet. Auf der Rückenseite des Kessels in der Nähe des Mundes be- 
ginnend und fast bis zur Mitte des Kessels hinakzeichend verläuft ein 





1 In einem Briefe bestätigt Herr LINDNER auch meinen Befund: ,,Die Reusen- 
haare bei meiner Aristolochia habe ich seinerzeit auch gesehen, ...ich konnte 
ihnen aber bei der Proportion der Blüte und ihrer Besucher keine funktionelle 
Bedeutung zuerkennen und habe sie deshalb nicht weiter in den Bereich meiner 
Betrachtung gestellt.‘ 
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Nektarium (,,obere Blende‘ bei LINDNER), das dicht mit Haaren besetzt 
ist. Die sechs Narbenlappen des Gynostemiums stehen am ersten Tage 
aufrecht, und ihre Rander sind kapuzenartig nach vorn umgeschlagen. 
Letztere sind mit langen, parallel gestellten, einzelligen Haaren besetzt 
(Abb. 3a). Die sechs Antheren stehen unter diesen sechs Kapuzen und sind 
am ersten Tage noch geschlossen. Rings um die Staubblattnarbensäule 
verläuft ein heller Ring, das ‚Fenster‘ (,,Ringfenster‘* bei LINDNER), 
durch welches das Licht von außen gut in den Kessel eindringen kann. 
Durch einen dunkelroten breiten Ring (,,Ringblende“ nach LINDNER), 
der das Fenster umgibt, wird die Helligkeit des letzteren noch auffallend 
gehoben. Die Kesselwand ist hellgrün und weist nur verstreute, größere 
und kleinere, dunkelrote Punkte auf. Auch durch die Kesselwand dringt 
noch verhältnismäßig viel Licht ein. Das oben erwähnte Nektarium ist 
trübweinrot gefärbt, und auch die darauf befindlichen Haare zeigen diese 
Farbe. 

Besonders auffallend und stark ist der Geruch, der von diesen Blüten 
ausströmt. Er ist so kräftig, daß er im Freien auf 1 m und mehr im Um- 
kreis deutlich zu verspüren ist. Den Geruch, den man im Freien an Blü- 
ten, die sich noch an der Pflanze befinden, wahrnimmt, kann man als 
ausgesprochen fäzesartig bezeichnen. In geringerer Entfernung und bei 
längerem Einatmen des Duftes verspürt man aber außerdem einen süß- 
lich-saueren Geruch. Dieser zweite Geruchsanteil nimmt vor allem im 
geschlossenen Raum überhand und erinnert entfernt an saftiges, über- 
reifes, etwas angefaultes Obst, wie z. B. Melonen oder Bananen. Ein un- 
beeinflußter Besucher eines Arbeitszimmers, in dem drei duftende Blüten 
standen, äußerte, daß es hier gut nach Melonen rieche. Im Freien herrscht 
aber der Fäzesduft unbedingt vor. 

Herr Dr. M. STEINER hatte, wofür ich ihm meinen besten Dank sage, 
die Liebenswürdigkeit, den Alkohol, in den eine Anzahl Blüten beider 
Stadien eingelegt worden waren, zu untersuchen. Schon seinerzeit haben 
G. Kiem u. M. Steiner (1928) für A. gigas festgestellt, daß Trimethyl- 
amin eine Komponente im Dufte dieser Art darstellt. Nun hat Herr 
STEINER auch für A. Lindneri das spurenweise Vorkommen dieses Amins 
festgestellt. 

Der Sitz des Duftes ist in der Ober- und Unterlippe gelegen und nicht 
im Kessel, wie LINDNER (S. 96) angibt. Man kann sich davon leicht über- 
zeugen, wenn man diese Teile der Blüte abtrennt und gesondert auf ihren 
Geruch prüft. Auch die Reuse weist keinerlei Duft auf. 

Die bisher geschilderten Verhältnisse der Blüte beziehen sich auf die 
Zeit vom Aufblühen am Morgen bis gegen Mittag des ersten Blühtages. 
Sie stimmen im wesentlichen mit den Vorgängen überein, wie sie auch bei 
anderen Aristolochia-Arten beobachtet und beschrieben wurden. Die 
Blüten befinden sich im ersten oder weiblichen Zustand. 
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Aber schon um die Mittagszeit und dann weiter in den Nachmittags- 
stunden gehen an den Blüten einige Veränderungen vor sich. Am meisten 
fallt das allmahliche Einrollen der Lippenteile auf. Die beiden groBen 
Lappen der Unterlippe rollen sich vom Rande her gegen die Langsachse 
der Blüte zu ein und berühren sich, wobei ihre Unterseite nach oben zu 
liegen kommt. Die Oberlippe rollt sich spiralig ein und überkrümmt sich 
nach vorn. Dabei legt sie sich auf die eingerollte Unterlippe oder, was 
sehr häufig geschieht, sie wird von den beiden sich schließenden Lappen 
der Unterlippe eingeklemmt, wobei dann die Spitze der Oberlippe unten 
zwischen den Lappen der Unterlippe hervorragt. Der direkte Eingang in 
die Reuse wird auf diese Weise verschlossen, trotzdem bleibt aber ein 
Zugang zu dieser frei. Seitlich an der Basis der Oberlippe, wo sie rechts 
und links in die Unterlippe übergeht, bleibt je eine Öffnung frei, durch 
die eine Verbindung mit der Reuse gegeben ist. Schon um 3 Uhr nach- 
mittags (zweite Hälfte September) befinden sich alle am Morgen eröff- 
neten Blüten in diesem Zustand. Um diese Zeit ist aber an ihnen noch der 
oben beschriebene Geruch zu verspüren; er ist zwar nicht mehr so auf- 
dringlich, aber immer noch deutlich bemerkbar. Alle anderen Eigentüm- 
lichkeiten, die den weiblichen Zustand charakterisieren und oben ge- 
schildert wurden, sind aber vorläufig noch gänzlich unverändert. Vor 
allem der Zustand und die Entwicklung der Narbenlappen und der An- 
theren, sowie das Verhalten der Reusenhaare und der Epidermiszellen 
im Innern der Reuse sind vollkommen gleich wie am Morgen beim 
Aufblühen. Auch Blüten, die eine Stunde vor Sonnenuntergang unter- 
sucht wurden, verhalten sich noch so. Nur der Geruch ist weiterhin 
etwas schwächer geworden, doch ist er noch immer einwandfrei fest- 
zustellen. 

Wesentliche Veränderungen in den Blüten sind erst am zweiten Blüh- 
tage zu beobachten. Äußerlich unterscheiden sie sich durch nichts von 
den Blüten am Nachmittag des ersten Blühtages. Die Ober- und Unter- 
lippe sind so wie am vorhergehenden Nachmittag eingerollt. Die Reusen- 
haare sind aber vollkommen schlaff und eingeschrumpft; der dunkle 
Farbton ihres Zellinhaltes ist fast ganz aufgehellt, so daß die Zellen 
vielfach ganz wasserhell erscheinen. Auch die Oberhautzellen im Inne- 
ren-der Reuse sind schlaff und faltig, die Papillen sind eingesunken. 
Der Farbstoff dieser Zellen, sowie der darunter liegenden Zellen ist eben- 
falls fast vollständig hell geworden. Dadurch ist die tags vorher dunkel 
gefärbte Reuse jetzt hell, und die Wände zeigen nur eine etwas schmutzig- 
grüne Färbung durch das durch die äußeren chlorophyllführenden Zellen 
durchfallende Licht. 

Ähnliche Veränderungen schildert KNoLL (1926, S. 410) bei den pa- 
papillösen Epidermiszellen der Keule und des Keulenstieles bei Arum 


nigrum. 
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Der trichterige Mund in der Querwand hat sich erweitert und ist bei- 
nahe kreisrund geworden. Der Farbton der Querwand ist auf der Seite 
gegen die Reuse zu lichter geworden; die dunkelroten Punkte sind näm- 
lich aufgehellt, die Grundfarbe ist gleich geblieben. Auf der Kesselseite 
ist die Farbung der Querwand unverändert. 

Die Narbenlappen haben sich gegen die Mitte der Narbe zusammen- 
geneigt und ihre Ränder ausgebreitet, so daB sich die Ränder der benach- 
barten Lappen gegenseitig fest berühren. Dabei hat die ganze Narbe ein 
trockenes Aussehen angenommen und sich zum Teil, namentlich an den 
Randern schwärzlich verfarbt. Eine Bestäubung ist jetzt ausgeschlossen. 
Die Antheren sind geplatzt, und der Blütenstaub haftet zu Ballen verklebt 
an den Rändern der aufgerissenen Autherenfächer. 

Linpner (S. 98) behauptet, daß die ,,obere Blende‘‘ (das Nektarium) 
und auch die ,,Ringblende“ um das Fenster zur Zeit, als die oben ge- 
schilderten Veränderungen vor sich gehen, tief dunkel werden und so den 
Innenraum des Kessels verdunkeln. Ich kann dem nicht beipflichten; 
die Ringblende, die schon im ersten Zustand sehr dunkel ist, behält diesen 
tiefen Ton auch jetzt bei. Das Nektarium dagegen ist im zweiten Zustand 
der Blüte eher etwas heller als am Tage vorher; die sonstige Färbung des 
Kessels ist am zweiten Tage unverändert. 

Der Duft, der so charakteristisch für die Blüten am ersten Blühtage 
ist und der gegen Abend dieses Tages allmählich schwächer wird, ist 
am zweiten Tage ganz geschwunden. 

Aus den bisher geschilderten und die beiden aufeinander folgenden 
Blühtage kennzeichnenden Eigentümlichkeiten der Blüte ergibt sich, daß 
bei A. Lindneri zwei scharf getrennte Zustände zu beobachten sind, wie 
sie bereits für zahlreiche andere Aristolochia-Arten beschrieben wurden. 
Am ersten Blühtage befindet sich die Blüte im weiblichen Zustande; 
von Insekten mitgebrachter Pollen kann an den Narbenrändern abge- 
streift und so die Befruchtung vollzogen werden. Scharf davon getrennt 
durch eine Reihe von Veränderungen in der Blüte ist der Zustand am 
zweiten Blühtage, der als der männliche bezeichnet werden kann. Die 
Narbenlappen sind fest verschlossen, so daß zu dieser Zeit eine Bestäu- 
bung unmöglich ist. Dagegen sind jetzt die Antherenfächer geplatzt, 
und im Kessel befindliche Insekten werden beim Herumkriechen ihren 
Körper mit Pollen beladen, den sie nach dem Verlassen der Blüte in 
andere Blüten übertragen können. 

Da die Blüten am Nachmittag des ersten Blühtages bereits Ober- und 
Unterlippe eingerollt haben und dadurch äußerlich den Blüten des zwei- 
ten Blühtages gleichen, ist LINDNER (S. 99) der Irrtum unterlaufen, an- 
zunehmen, daß sich die ganze Anthese der Blüten an einem Tage abspiele. 
Daraus entspringt auch der weitere Irrtum LINDNERs, daß die Fliegen, 
wenn sie die Blüten verlassen haben, erst am folgenden Morgen eine Be- 
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stäubung vollziehen können. Wie sich tatsächlich der Insektenfang und 
die Bestäubung vollzieht, soll weiter unten noch genauer auseinander- 
gesetzt werden. 

Die Reuse ist in einem stumpfen Winkel abgebogen, wobei der obere, 
längere Teil, der unmittelbar an die Lippe anschließt, senkrecht oder 
nahezu so gestellt ist. Die Steilstellung dieses Teiles der Reuse wird vor 
allem durch Krümmungsbewegungen veranlaßt, die in einem Gelenk- 
polster des Blütenstiels ihren Sitz haben. Dieser Knoten schließt un- 
mittelbar an den Fruchtknoten an. Vielleicht spielen aber auch regu- 
lierende Vorgänge innerhalb der Blüte selbst eine Rolle. So ist z. B. der 
Winkel, den die beiden Teile der Reuse bilden, nicht immer gleich, und 
auch der Fruchtknoten bildet bei den verschiedenen Blüten verschieden 
große Winkel mit dem Perianth. Das Ergebnis aller dieser Vorgänge ist 
aber die Steilstellung der Reuse, die ja beim Insektenfang von Wichtig- 
keit ist [siehe auch Knox 1929, S. (11)]. 

Übereinstimmend mit den Untersuchungen Knotts [1929, S. (11)] 
über die Beschaffenheit der Innenepidermis der Reuse von A. clematitis 
konnte auch bei A. Lindneri festgestellt werden, daß die Oberhaut im 
Innern der Reuse mit einem schmierigen Wachsüberzug versehen ist. So- 
wohl die eingangs erwähnten papillösen Epidermiszellen wie die großen 
Reusenhaare weisen, wie Abklatschpräparate gezeigt haben, diesen 
Wachsüberzug auf. Dieser ist aber auch noch an dem in seiner Färbung 
und Gestaltung gekennzeichneten untersten Stück der Oberlippe, das 
oben als ‚Hintergrund‘ bezeichnet wurde, vorhanden. 

Die Steilstellung der Reuse, der anatomische Bau der Epidermiszellen 
im Innern der Reuse, die Reusenhaare, all dies sind Kennzeichen einer 
Gleitfalle, wie sie ganz gleichartig bei A. clematitis, A. grandiflora und 
anderen Arten ausgebildet ist, in ähnlicher Ausbildung aber auch bei 
Arum nigrum (KNoLz 1926), Stanhopea tigrina und St. oculata (Pox. 
1927), Cryptocoryne Griffithii (KNOLL 1929), Ceropegia Woodii und C. de- 
bilis (MüLLerR 1926) zu finden ist. Es kann daher mit Recht vermutet 
werden, daß auch A. Lindneri eine Gleitfallenblume ist, und daß der 
Fang der Insekten wie bei anderen Gleitfallenblumen erfolgt. Lang- 
dauernde Beobachtungen der Blüten und ihrer Besucher haben diese Ver- 
mutung auch vollkommen bestätigt. 

Vor Besprechung des Insektenfanges soll noch kurz auf einige ana- 
tomische Einzelheiten eingegangen werden. 

Was zunächst die Reusenhaare anlangt, die LINDNER in seiner Arbeit 
vollkommen übergeht, so fallen sie gerade bei dieser Aristolochia-Art 
durch ihre besondere Größe auf. Vom Rücken (Abb. 2a) und von unten 
her gesehen sind sie ungefähr birnförmig; von der Seite (Abb. 2b) be- 
trachtet zeigen sie eine Krümmung der Längsachse, so daß die Spitze 
gegen den Grund der Reuse zeigt. Sie sind vielzellig und die einzelnen 

Planta Bd. 19. 24 
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Zellen flachgedrückt. Die Außenmembran der Zellen ist verhältnismäßig 
dick, während die quer im Haar verlaufenden Wände dünner sind. Das 
ganze Haar ist ohne Kutikula. Das Fußstück des Haares ist zweizellig; 
die untere der beiden Zellen ist etwas zwischen den umgebenden Epider- 
miszellen eingesenkt. Die Stielzelle steht exzentrisch mit dem eigent- 
lichen Haarkörper in Verbindung (Abb. 2b). Wird ein solches Reusen- 
haar leicht gedrückt, so platzt die Zelle an der Haarspitze, deren Membran 
hier etwas dünner ist, und ein Flüssigkeitstropfen tritt aus. 

Bei den Epidermiszellen der Reuseninnenwand, die, wie erwähnt, 
papillös vorgewölbt und mit ihren Papillen gegen die Basis der Reuse 
gewendet sind, fehlt ebenfalls die Kutikula. Das weitgehende Ein- 
schrumpfen der Reusenhaare, sowie das Erschlaffen und Faltigwerden 
der Epidermiszellen am zweiten Tage der Anthese wird durch diesen 
Mangel einer Kutikula sicher wesentlich erleichtert. 

Außer diesen blütenökologisch wichtigen Haargebilden im Innern der 
Reuse finden sich an der Außenseite der Reuse und auch auf der ge- 
samten Unterseite des Perianths Haare. Zum Teil sind es lange Haare, 
die aus langen, hintereinander gereihten Zellen bestehen, zum Teil sind 
es Haare mit hakig gekrümmter Endzelle nach Art der Kletterhaare, wie 
sie auch bei A. grandiflora (CAMMERLOHER 1923, S. 187) erwähnt und ab- 
bildet wurden. Auch das an dieser Stelle über die Kesselhaare Gesagte 
trifft im allgemeinen bei A. Lindneri zu. 

Bemerkenswert sind auch die Haare an den Rändern der Narben- 
lappen. Schon bei A. grandiflora wurde seinerzeit angegeben, daß nur 
die Ränder der Narbenlappen für die Pollenempfängnis geeignet sind, und 
daß hier lange einzellige Narbenpapillen auftreten (CAMMERLOHER 1923, 
S.188). Bei A. Lindneri sind die Epidermiszellen der Narbenlappen im all- 
gemeinen radia] gestreckt und die Außenmembranen vorgewölbt. Gegen 
den Rand zu werden die Epidermiszellen allmählich papillenartig, um 
auf den Rändern selbst ziemlich unvermittelt in lange Haare über- 
zugehen (Abb. 3). Beim Schließen der Narbenlappen am zweiten Tage 
der Anthese schrumpfen diese Haare. 

Das Nektarium liegt im oberen Teile des Kessels, und zwar in der 
Mittellinie der Rückenseite knapp unter der Trichteröffnung. Es ist 
zum Unterschied von der umgebenden Innenwand des Kessels gleich- 
mäßig weinrot gefärbt. Diese Färbung ist wohl auch die Veranlassung 
gewesen, daß LINDNER diesen Teil als ‚obere Blende‘ bezeichnet hat. 
Der Bau des Nektariums stimmt im wesentlichen mit dem von A. gran- 
diflora überein (CAMMERLOHER 1923, S. 188). Auffallend ist nur, daß 
auch in den benachbarten Teilen der Kesselwand bei Anwendung der 
Femunéschen Reaktion große Mengen von Zucker nachgewiesen wer- 
den können. Das Nektarium ist mit gleichlangen, parallel gestellten 
Haaren bekleidet. Die Haare bestehen aus zahlreichen hintereinander 
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gereihten Zellen. Sie entsprechen im Bau den Kesselhaaren, sind aber 
kürzer als diese. 

Die Bestäubung der Blüten von À. Lindneri erfolgt, wie aus dem 
fäzesartigen Geruch geschlossen werden kann und durch Beobachtungen 
bestätigt wurde, durch Fliegen, und zwar vor allem durch solche, die 
sonst auf Aas oder Fäkalien angetroffen werden. LINDNER (1928, S. 100) 
hat in der Heimat der Pflanze die Bestäubung beobachtet und zehn ver- 
schiedene Fliegenarten und eine Käferart in den Kesseln der Blüte ge- 
funden. Als wichtigsten Bestäuber nennt er Palaeosepsis pusio. In 12 
untersuchten Blüten fanden sich 110 Individuen dieser Art, während von 
allen anderen Fliegenarten zusammen 40 Individuen und auBerdem zwei 





Abb. 3. a Querschnitt durch einen Narbenlappen (r) und eine Anthere (st) einer Blüte im 
weiblichen Zustand; b Narbenpapillen vergrößert. 


Kafer gezählt wurden. In den Blüten der im Wiener botanischen Garten 
im Freien gezogenen Pflanzen fanden sich folgende Fliegenarten: Pio- 
phila latipes Ua., Sepsis punctum F., Sepsis orthocnemis Frey, Leptocera 
spec., Borborus spec., Scatopse spec., Anthomyiidae gen. spec. und Euxesta 
notata Wien. Herr Kustos Dr. H. ZERNY, der die große Freundlichkeit 
hatte, die Fliegen zu bestimmen, wofiir ich ihm auch an dieser Stelle 
meinen herzlichsten Dank ausspreche, teilt mir über die letzterwähnte, 
nur in einem Exemplar vertretene Art, Euxesta notata, noch folgendes 
mit: ,,Es ist eine nordamerikanische Art, die bisher meines Wissens in 
Europa noch nicht beobachtet wurde. Es wurde aber eine andere Art der 
sonst rein amerikanischen Gattung im Jahre 1920 im botanischen Garten 
in Bologna, und zwar in groBer Menge gefunden (nähere Umstande wur- 
den nicht erwähnt). Die Larven von Euxesta notata wurden in Zwiebeln, 
24* 
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verschiedenen Früchten und menschlichen Exkrementen gefunden ... 
Vom Vorkommen der gesandten Fliegen an Obst ist mir außer bei Euxesta 
notata nichts bekannt.“ 

Von den erwähnten Fliegen wurden Sepsis punctum, Sepsis ortho- 
cnemis und Leptocera spec. verhältnismäßig am häufigsten in den Blüten 
angetroffen. 

Die in den Kessel gelangten Tiere werden, ähnlich wie bei anderen 
Aristolochia-Arten, eine Zeitlang zurückgehalten, ehe sie wieder den Weg 
ins Freie finden. Über den Tierfang selbst und über die ökologische Be- 
deutung der Blüteneinrichtungen weichen aber meine Beobachtungen 
von denen LINDNERs doch einigermaßen ab. 

Die Abb. 3 und 4 in Linpners Arbeit erwecken den Eindruck, als ob 
die Reuse mehr oder weniger waagrecht gestellt wäre. Und die textliche 
Darstellung (S. 96) läßt die Vermutung zu, daß die Tiere freiwillig in die 
Reuse eindringen und dann weiter bis zur Trichteröffnung vorkriechen, 
was bei einer horizontalen Stellung der Reuse immerhin möglich wäre. 
Schon oben wurde aber von der Steilstellung des oberen Reusenteiles ge- 
sprochen. Es liegt daher, in Anbetracht der ganzen, früher geschilderten 
Ausstattung der Reuse die Vermutung nahe, daß der Insektenfang ähn- 
lich wie bei A. clematitis (KNOLL 1929) oder A. grandiflora (CAMMER- 
LOHER 1923) vor sich geht. Im folgenden seien die unmittelbaren Be- 
obachtungen iiber den Anflug der Fliegen und iiber deren Fang wieder- 
gegeben. 

Die Blüten der im Freien gezogenen Pflanzen waren ständig von Flie- 
gen in allen Größen besucht. Die Tiere flogen die Blüten selten direkt 
an, meist ließen sie sich auf den Laubblättern nieder, von wo sie bald 
wieder aufflogen und sich den Blüten näherten. Einmal auf die Blüte 
gelangt, krochen sie auf der breit ausladenden und stark duftenden Unter- 
lippe herum, wobei sie sich dann gelegentlich auch dem Eingang näherten. 
Hier stürzten sie blitzschnell ab und versanken in der Reuse. Dies konnte 
regelmäßig bei den kleinen Fliegenarten beobachtet werden. Große Flie- 
gen gleiten hier auch ab; es gelingt ihnen aber immer, sich am oberen 
Rande der Reuse noch festzuhalten und abzufliegen. Der Inhalt der 
Kessel bot auch immer nur einen Fang kleinerer Fliegen, nie war eine der 
großen Fliegenarten, die in großer Zahl die Blüten besuchten, unter den 
Gefangenen. Als Gleitfläche wirkt auch der anders gefärbte Basalteil der 
Oberlippe, der eingangs als Hintergrund bezeichnet wurde. Auffallend 
war, daß die Gleiteinrichtung, die so sicher bei den kleinen Fliegen arbei- 
tete, nicht imstande war, auch Ameisen zu fangen. Um das Abstürzen zu 
untersuchen, wurden wiederholt Ameisen an den Rand der Reuse ge- 
bracht und ihr Verhalten unter der Lupe verfolgt. Sie glitten wohl ab, 
stürzten aber nicht bis auf den Grund der Reuse, sondern wurden von 
den großen Reusenhaaren aufgefangen. Mühselig versuchten sie dann 
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wieder nach oben zum Ausgang zu gelangen. Immer wieder glitten sie 
aus, versuchten, sich hier und dort mit den Beinen festzuhalten, stiirzten 
ein Stiick zuriick, versuchten neuerlich den Aufstieg, bis sie schlieBlich 
den oberen Reusenrand erreichten und wegeilten. Nie wurden Ameisen 
im Kessel gefunden, wie dies bei anderen Aristolochia-Arten so oft der 
Fall ist (siehe CAMMERLOHER 1923, S. 190, 194). 

Den kleinen Fliegenarten gelingt es nicht, sich nach dem Absturz fest- 
zuhalten und wieder emporzuklettern. Der Wachsüberzug der Epider- 
miszellen und der Haare einerseits, die Stellung und das Funktionieren 
der Reusenhaare andererseits bilden fiir sie ein unbedingtes Hindernis. 
Die Fliegen gleiten in der Reuse immer tiefer, bis sie schlieBlich bei der 
Querwand angelangt sind. Durch die enge Trichteréffnung ist der hellere 
Raum des Kessels sichtbar. Gerade der Trichteröffnung gegenüber liegt 
am Grunde des Kessels die Staubblattnarbensäule, die von dem schon 
erwähnten Fenster umgeben ist. Durch dieses dringt am meisten Licht 
in den Kessel; aber auch durch die Wände gelangt Licht, so daß der 
Kessel wesentlich heller erscheint im Gegensatz zur Reuse, deren Wände 
ja, im ersten Blühzustand dunkelrot gefärbt, kaum Licht durchlassen, 
wodurch die Reuse zu einem dunklen Raum gestaltet wird. Dieser Licht- 
gegensatz der beiden durch die Querwand getrennten Blütenteile bewirkt, 
daß die Fliegen dem helleren Raum zustreben und durch die Trichter- 
öffnung in den Kessel vordringen. Hier werden sie sich in erster Linie 
wieder dem Fenster als dem hellsten Teil des Kessels nähern, und so ge- 
langen sie zu den jetzt empfängnisfähigen Narbenrändern. Bringen die 
Fliegen Blütenstaub mit, so wird sicher eine Bestäubung erfolgen. Ein 
Entweichen der Fliegen aus dem Kessel ist vorläufig unmöglich. Vor 
allem ist es der instinktive Trieb der Tiere zum Licht, der sie im Kessel 
zurückhält; denn die dem Fenster gegenüberliegende Seite, die Quer- 
wand, ist selbst infolge ihrer Färbung auf der Außenseite dunkel, und 
ihre einzige Öffnung, die Trichteröffnung, ist jetzt noch sehr eng und 
führt in einen völlig dunklen Raum. Aber selbst wenn ein Insekt durch 
diese Öffnung hindurch in die Reuse gelangen würde, so stellten sich ihm 
die früher erwähnten Hindernisse entgegen, die ein Durchkommen durch 
die Reuse verhindern. 

Aus den Ausführungen LinpyERs (1928, S. 99) ist zu entnehmen, dait 
bereits um die Mittagszeit des ersten Blühtages den gefangenen Tieren 
der Weg ins Freie geöffnet sei. Schon oben wurde aber auseinander- 
gesetzt, daß die Blüten zu dieser Zeit bereits Ober- und Unterlippe über 
dem Eingang zusammenlegen, und daß dieses Verhalten am zweiten 
Blühtag erhalten bleibt. Blüten am Nachmittag des ersten Blühtages 
gleichen nur äußerlich den Blüten des zweiten Blühtages. Hieraus mag 
auch die irrige Darstellung LINDNERS zu erklären sein. Trotz der zu- 
sammengefalteten Lappen der Unterlippe und der vornüber geneigten 
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Oberlippe am Nachmittage des ersten Bliihtages sind alle anderen bliiten- 
ökologisch wichtigen Einrichtungen in der Blüte noch im selben Zustand 
wie am Morgen dieses Tages. Die weiteren Veränderungen, wie sie oben 
geschildert wurden, vollziehen sich erst am zweiten Blühtag. Erst jetzt 
sind die Antheren geplatzt und haben ihren Pollen entleert. Die im 
Kessel herumkriechenden Fliegen können sich nun mit Blütenstaub be- 
laden. Die Trichteröffnung hat sich wesentlich erweitert. 

Umfärbungen, wie sie LINDNER (S. 98) für den zweiten Zustand an- 
gibt, treten im Kessel nicht auf. Die Ringblende bleibt gleich dunkel, 
auch die Farbflecken an den Wänden bleiben in derselben Größe und 
Farbtiefe wie am Tage vorher. Und das Nektarium (,,obere Blende‘‘) hat 
eher einen helleren Farbton angenommen; jedenfalls ist es nicht dunkler 
gefärbt. Dagegen sind die Angaben LINDNERs (S. 98) über die Entfär- 
bung der Reuse vollkommen den Tatsachen entsprechend, wie auch oben 
bei der Schilderung der Blütenverhältnisse im zweiten Zustand bereits 
festgestellt wurde. 

Gelangen jetzt Fliegen beim Herumkriechen im Kessel zur erweiterten 
Trichteröffnung, so starrt ihnen nicht mehr der dunkle Reusenraum ent- 
gegen, sondern diese Öffnung führt jetzt in die sehr helle Reuse, da das 
Anthokyan der inneren Epidermis fast vollkommen aufgehellt ist und die 
Reusenwand viel Licht durchläßt. Die Fliegen kriechen nun in die Reuse, 
deren Hindernisse ja jetzt verändert und gangbar geworden sind. Durch 
die Reuse gelangen die Fliegen schließlich nach oben zum Eingang und 
durch die seitlichen Lücken zwischen Ober- und Unterlippe ins Freie. 

Alle Veränderungen außen an der Blüte und in ihrem Innern treten 
aber ganz unabhängig von einer Bestäubung auf, während die Bemer- 
kungen LINDNERs (S. 97 unten und 99 oben) vielleicht die Deutung zu- 
lassen, daß sowohl die morphologischen Veränderungen wie der Wechsel 
in den Farben- und Lichtverhältnissen erst durch eine vollzogene Be- 
stäubung ausgelöst werden. Auch kann man nicht behaupten, daß die 
Einrichtung, wie sie diese Aristolochia-Blüte zeigt, unbedingt eine Fremd- 
bestäubung im blütenökologischen Sinne bewirken müssen (CAMMER- 
LOHER 1931, S. 13). Selbstbestäubung ist allerdings gänzlich ausgeschlos- 
sen, aber Nachbarbestäubung ist ohne weiteres möglich, und die vielen 
Früchte, die an den Pflanzen im Wiener botanischen Garten gewonnen 
wurden, sind fast durchweg Ergebnisse von Nachbarbestäubungen. 


Zusammenfassung. 


Die Blüte von Aristolochia Lindneri weist wie die Blüten zahlreicher 
anderer Aristolochia-Arten eine Teilung in Lippe, Reuse und Kessel auf. 
Die Blüten sind proterogyn und zeigen im Verlauf der Anthese einen 
scharfen Gegensatz zwischen einem weiblichen und einem männlichen Zu- 
stand. Die beiden Zuständesind aufzweiaufeinanderfolgende Tage verteilt. 
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Der Geruch ist fäzesartig; eine Duftkomponente ist Trimethylamin 
(STEINER). 

Die Steilstellung des oberen Teiles der Reuse, die vorhandenen Reusen- 
haare, Wachsiiberzug an den Zellen der Innenepidermis der Reuse und 
an den Reusenhaaren gestalten die Reuse zu einer Gleitfalle im Sinne 
KNOLLs. 

Ein Wechsel in den Farben- und Lichtverhältnissen während der 
Anthese tritt nur innerhalb der Reuse ein. Am ersten Blühtage ist die 
Innenwand tief dunkelkarminrot gefärbt und daher das Innere der 
Reuse dunkel; am zweiten Blühtage ist die Färbung sehr stark auf- 
gehellt, wodurch verhältnismäBig viel Licht in die Reuse gelangt. Die 
Färbung der übrigen Teile der Blüte ist an den beiden Tagen gar nicht 
oder nur sehr unwesentlich verschieden. 

Die Bestäuber sind Aas und Fäzes besuchende Fliegen. Die Fliegen 
gelangen nicht freiwillig in den Kessel, sondern stiirzen in der Reuse ab 
und bleiben während der Dauer des weiblichen Zustandes gefangen. 

Die Blüten von A. Lindneri stellen hinsichtlich ihrer Bestäubungs- 
einrichtungen keinen neuen Typus dar, sondern sind in die Klasse der 
„Gleitfallenblumen‘‘ einzureihen 1. 
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1 Die beiden Zustände der Blüten an den beiden Tagen der Anthese wurden 
durch vier verschiedene Lichtbilder festgehalten, von deren Wiedergabe in dieser 
Arbeit aber abgesehen wurde. Auf diesen Bildern sind erstens die Steilstellung des 
oberen Teiles der Reuse und ferner das Einrollen der Lippe am zweiten Tage der 
Anthese dargestellt. Ferner ist in Langsschnitten durch Blüten außer den tat- 
sächlichen Veränderungen der Farbenverhältnisse deutlich zu sehen, daB das 
Nektarium (,,obere Blende‘) sich am zweiten Tage nicht dunkler färbt. 

Die Bilder sind in der Bildersammlung des Wiener botanischen Institutes 
hinterlegt. 
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ZUR BILDUNG DER BETAINE UND DER ALKALOIDE 
IN DER PFLANZE. 
II. STACHYDRIN UND TRIGONELLIN. 
Von 
G. KLEIN und H. Linser. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Dezember 1932.) 


In einer ersten Mitteilung zur Bildung der Betaine und der Alkaloide 
in der Pflanze (Hoppe-Seylers Z. 209, 75 [1932]) wurde über die Bildung 
von Stachydrin und Trigonellin aus den entsprechenden Aminosäuren 
Prolin, Ornithin und Glutaminsäure berichtet. Bevor nun hier weitere 
Versuche gebracht werden, die die bisher mitgeteilten bestätigen und 
nach verschiedenen Richtungen ergänzen, sei die verwendete Methode, 
die in der ersten Mitteilung nur kurz skizziert werden konnte, hier aus- 
führlicher besprochen. Auch ist es notwendig zum näheren Verständnis 
der Auswertung der Versuchszahlen, näher auf die Frage der Kontrollen, 
Bezugsgrößen und allgemeinen Einflüsse der Aminosäurefütterung ein- 
zugehen, als dies in der kurzen ersten Mitteilung möglich war, wo aus 
Platzmangel äußerste Kürze angestrebt werden mußte. 

Anschließend an die Besprechung der Methoden bringen wir Trigo- 
nellinbestimmungen an verschiedenen Pflanzen im Laufe der Vege- 
tationsperiode, die ein Bild vom natürlichen Verhalten des Trigonellins 
in den Pflanzen geben, und gehen dann zu Fütterungsversuchen über, die 
die Versuchsreihen der ersten Mitteilung ergänzen, indem sie diese auf 
eine breitere Basis von Kontrollen mit nicht verwertbaren Aminosäuren 
stellen, und andererseits zu Versuchen mit angenommenen Zwischen- 
produkten, die theoretisch weiteren Einblick in den Mechanismus der 
Betainbildung gestatten. 

Methoden. 
a) Bestimmung von Stachydrin und Trigonellin. 

Stachydrin und Trigonellin geben mit Kaliumwismutjodidlösungen 
kristallinische Fällungen, die nach KLEIN, KrıscH, POLLAUF und Soos 
am Objektträger bis in Verdünnungen von 1:20000 zu beobachten sind 
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und auf Grund ihrer charakteristischen Kristallformen eine Unterschei- 
dung der beiden genannten Betaine voneinander zulassen. 

Die qualitative Bestimmung der Betaine in den Versuchs- und Kontroll- 
pflanzen wurde nach der von den oben genannten Autoren angegebenen mikro- 
chemischen Methode vorgenommen, indem etwa 0,05 ccm des zu untersuchenden 
Extraktes auf einem hohlgeschliffenen Objektträger mit etwas mehr als der 
gleichen Menge Kaliumwismutjodidlösung (deren Bereitung weiter unten ange- 
geben wird) versetzt wurden. Eine halbe Stunde nach Anfertigung des Präpa- 
rates wurden die entstandenen Reaktionsprodukte identifiziert und, soweit dies 
möglich war, annähernd die Mengen an Reaktionsprodukt verglichen, um auch 
auf diesem Wege Hinweise über Zu- oder Abnahme von Stachydrin und Trigo- 
nellin zu erhalten. 

Die quantitative Bestimmung wurde so durchgeführt, daß die Betaine 
mit verdünnter Salzsäure extrahiert und die gereinigten und eingeengten 
Extrakte mit Kaliumwismutjodid gefällt wurden. Die Fällung wurde 
isoliert und sofort, ohne vorhergehende Trocknung, der Gehalt des Reak- 
tionsproduktes an Wismut kolorimetrisch bestimmt 1. 

Die Analyse gereinigter und bei 100° getrockneter Reaktionsprodukte 
von Stachydrin bzw. Trigonellin mit Kaliumwismutjodid ergab, daß sich 
Stachydrin und Trigonellin in den Fällungsprodukten, bezogen auf 
gleiche Mengen Wismut, verhalten wie 1,42 zu 1,32. Diese Zahlen haben 
sich uns in später beschriebenen Kontrollbestimmungen mit reinem 
Trigonellin und annähernd reinem Stachydrin bestätigt. 

Die Aufarbeitung des Pflanzenmateriales und die Extraktion der 
Betaine geschah.folgendermaBen : 

1—10 g des bei 60° getrockneten und gut pulverisierten Pflanzen- 
materiales wurden mit der 20fachen Gewichtsmenge l%iger Salzsäure 
4—6 Stunden auf der Schiittelmaschine geschiittelt, dann der Extrakt 
abfiltriert und abermals auf gleiche Weise mit der gleichen Menge 1% iger 
Salzsäure behandelt. Die vereinigten Extrakte wurden nun am Wasser- 
bad langsam eingedampft bis auf ein Volumen von wenigen Kubikzenti- 
metern. Der entstandene, dunkelbraune bis schwarze, flockige Nieder- 
schlag wurde abfiltriert, die Lösung mit 1 g reinster Tierkohle aufge- 
kocht und sofort abgesaugt. Der völlig klare, farblose bis gelbe oder 
braune Extrakt, der inzwischen durch mehrfaches Nachwaschen wieder 
auf ein größeres Volumen angewachsen war, wurde nun abermals in 
flachen Schalen auf dem Wasserbad eingedampft, bis sein Volumen nur 
noch etwa 5 ccm betrug. Nun wurde neuerlich filtriert, nachgewaschen 
und das Volumen der gesamten Flüssigkeitsmenge auf 10 ccm (oder auf 
eine andere, genau bekannte Größe) gebracht. 

0,05 ccm dieser Lösung wurden zur qualitativen, mikrochemischen 
Prüfung verwendet, und weiterhin 2 ccm zur quantitativen Bestimmung, 


1 Die Methode beruht auf dem Prinzip, das RoJAHN u. SEIFFERT (3) für 
Alkaloidbestimmung vorschlugen. 
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indem zwei Parallelbestimmungen von je 1 ccm der Lüsung ausgefiihrt 
wurden, aus denen dann das Mittel bestimmt wurde. 

Die Bestimmung des Wismutgehaltes geschah folgendermaßen : 

1 ccm der zu untersuchenden Lösung wurde mit 1 ccm einer Kalium- 
wismutjodidlösung versetzt, das nach folgendem Rezept hergestellt 
wurde: 18 ccm Wasser, 3 ccm 30%ige Salzsäure, 7 g Kaliumjodid und 
1,5g basisches Wismutnitrat werden bis zur Lösung aufgekocht. Dem 
hellorangefarbigen Gemisch wird 1,5 g Jod zugefügt. Schließlich wird 
mit Wasser auf das doppelte Volumen verdünnt. 

Die Fällung wurde in einem Reagenzglas vor- 
genommen. Nachdem 1/, Stunde lang bei Zim- 
mertemperatur stehen gelassen worden war, wurde 
der entstandene Niederschlag auf das Filter (2) 
eines Filtrierapparates gebracht, wie ihn Abb. 1 
darstellt, die Lésung durch Absaugen bei (4) [Stel- 
lung des Hahnes (3) auf A-C’) in den Rezipienten (6) 
überführt und dann bei (7) [Stellung des Hahnes (3) 
auf A-B] in das zur Fällung benutzte Reagenzglas 
abgelassen und abermals durch die Nutsche (7) 
und das Filter (2) abgesaugt. Dann wurde schnell 
mit gekühltem Wasser nachgewaschen und der 
Filtrierapparat gereinigt, indem von (7) nach (4) 
destilliertes Wasser durchgesaugt wurde. Dann 
wurde das Filter samt Niederschlag mit einer Pin- 
zette vorsichtig in das ebenfalls ausgespülte Rea- 
genzglas gebracht und mit verdünnter Natron- 
lauge erhitzt, bis keine Braunfärbung mehr zu be- 
obachten war. Die Lösung wurde nun durch ein 
neues Filter abermals in den Rezipienten (6) abge- 
Si, its in Saugt und das Filter mit destilliertem Wasser 
Betain-Kaliumwismutjodid- nachgewascheri. Nun wurde eine geringe Menge 

org 10%ige Schwefelsäure auf das Filter gebracht. 
Trat dabei eine rotbraune Färbung am Filter auf, so wurde es abermals 
mit Natronlauge ausgekocht. Schließlich wurde 10%ige Schwefelsäure 
bis zur sauren Reaktion der Lösung zugegeben, eine geringe Menge 
Natriumsulfit (zur Vermeidung einer störenden Jodabscheidung) zugefügt 
und mit 5 ccm 20%iger Kaliumjodidlösung versetzt. Dabei trat, wenn die 
Lösung genügend angesäuert war, die charakteristische gelbe Färbung 
des Kaliumwismutjodids auf, als welches das Wismut kolorimetrisch be- 
stimmbar ist. Die gelbe Lösung wurde nun noch im Rezipienten auf 
100 ccm aufgefüllt und dann in einen Erlenmeyerkolben (8) abgelassen 
und kolorimetriert. 
Die Zugabe von Natriumsulfit hat sich deshalb als notwendig er- 
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wiesen, weil sich bei längerem Stehen der Lösungen Jod abscheiden 
konnte, das durch seine Färbung die kolorimetrische Bestimmung be- 
einträchtigen konnte. Es ist jedoch darauf zu achten, daß nicht zu viel 
Sulfit zugegeben wird, da dieses allein mit Kaliumjodid geringe Gelb- 
färbung verursachen kann. Es soll deshalb nicht mehr als höchstens 
1 cem einer 1%igen Lösung von Natriumsulfit (nicht Natriumbisulfit) 
zugegeben werden. 

Stachydrin und Trigonellin verhalten sich nicht nur im mikroskopi- 
schen Bild ihrer Fällung mit Kaliumwismutjodid verschieden, vielmehr 
sind die Fällungen auch makroskopisch voneinander unterscheidbar. 
Der auf dem Filter des Filtrierapparates gesammelte und gewaschene 
Niederschlag des Stachydrinproduktes ist völlig schwarz, körnig und 
haftet nur wenig an dem Porzellan der Nutsche, läßt sich auch sehr leicht 
mit Wasser waschen. Das Trigonellinprodukt dagegen ist dunkelbraun 
bis schwarz, nicht körnig, sondern mehr flockig, in manchen Fällen ein 
wenig ölig und haftet mit Vorliebe an dem Porzellan der Nutsche. Es ist 
also schon bei Betrachtung der Fällung auf dem Filter ein Urteil darüber 
möglich, ob man es mit einem Stachydrin- oder einem Trigonellinprodukt 
zu tun hat. 

Die kolorimetrische Bestimmung des Wismuts wurde mit dem 
Puzrricaschen Stufenphotometer ausgeführt, unter Verwendung des 
Filters S 47 (blau), das als geeignetstes erschien. 

(Etwa vorhandenes freies Jod stört bei Beobachtung mit Filter 47 
nur in geringem Maße, da die Absorption des Jods bei geringen Mengen 
für die Wellenlänge 4700 verhältnismäßig gering ist.) 

Die geeignete Verdünnung der Proben ist eine solche, bei der die Ab- 
sorption der einer Standardlösung von weniger als 2 mg Bi entspricht. An 
Hand eines Wismutstandards wurde die Eichkurve innerhalb des ge- 
nannten Bereiches ermittelt, die sich als gerade Beziehung des Extink- 
tionskoeffizienten zur Konzentration ergab. Die Standardlösung wurde 
folgendermaßen hergestellt: 

Bismutum nitricum wurde im Porzellantiegel bis zum konstanten 
Gewicht geglüht. Das in der Kälte rein gelbe Pulver wurde zu 0,112 g in 
20 ccm verdünnter Salpetersäure gelöst und die Lösung auf 100 ccm 
mit Wasser aufgefüllt. 1 ccm dieser Lösung entsprach also 1 mg Bi. 

Zu konzentrierte oder zu verdünnte Proben (mit Stuphoablesungen 
über 90% oder unter 15%) wurden entsprechend verdünnt oder aber mit 
geringerem Volumen neu angesetzt. 

Mitunter kann, trotz Zugabe von Natriumsulfit, bei längerem Stehen 
der Proben vor dem Kolorimetrieren eine Abscheidung von Jod ein- 
treten. Man kann jedoch durch Ausschütteln mit etwas Chloroform 
leicht seine Anwesenheit (durch Rosafärbung des Chloroforms) erkennen 
und es auch auf diesem Wege entfernen. 
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Eine Reihe von Kontrollbestimmungen mit einer reinen Lösung von 
Trigonellinchlorhydrat (Merck) von nicht genau bekanntem Gehalt 
nach der eben beschriebenen Methode gab folgende Werte: 























Tabelle 1. 
Trigonellin- Trigonellin- 
> ep ae “ne BI 
1 0,0 0,0 1 9 0,5 1,90 
2 0,1 0,36 10 1,0 3,80 
3 0,1 0,33 11 1,0 3,90 
4 0,2 0,74 12 1,0 3,91 
5 0,2 0,78 13 1,0 3,91 
6 0,3 0,99 14 1,0 3,82 
7 0,3 0,98 15 1,0 4,00 
S 0,5 1,89 16 2,0 7,75 


Im Durchschnitt aller Bestimmungen entspricht also 1 ccm der Tri- 
gonellinlösung eine Menge von 3,7 mg Bi. 

Die Analyse der Fällungsprodukte, deren Ausführung wir Herrn 
Dr. J. Beck verdanken, ergab das Verhältnis Bi:N = 1:2,05 für das 
Trigonellinprodukt und Bi:N =1:2,15 für das Stachydrinprodukt. 
Demnach entsprechen je zwei Molekülen Trigonellin oder Stachydrin je 
1 Atom Wismut bzw. 274 mg Trigonellin oder 294 mg Stachydrin je 
209 mg Bi. Es entsprechen also je einem gefundenen Milligramm Bi je 
1,32 mg Trigonellin oder aber 1,42 mg Stachydrin. 

Zur Berechnung des Trigonellingehaltes und des Stachydringehaltes 
wurden deshalb die gefundenen Werte für Bi mit den Faktoren 1,32 (für 
Trigonellin) und 1,42 (für Stachydrin) multipliziert. 

Die Bestimmungen aus dem pflanzlichen Ausgangsmaterial wurden 
in der Regel zweimal parallel durchgeführt und die Mittelwerte zur Be- 
urteilung der Ergebnisse herangezogen. Aus einer großen Reihe solcher 
Parallelbestimmungen ergab sich eine mittlere quadratische Abweichung 
von rund 8% (= plus-minus 4%). Mit diesem Fehler ist also bei Be- 
stimmungen aus dem Pflanzenmaterial zu rechnen, weshalb Abwei- 
chungen von 4% vom Mittelwert nicht in das Versuchsergebnis einbe- 
zogen werden können. (Durch die Parallelbestimmungen wurde wohl 
der maximale, kaum aber der mittlere Fehler bedeutend vermindert.) 
Bei der Auswertung unserer Versuche wurden jedoch, um völlig sicher zu 
gehen, alle jene Abweichungen nicht berücksichtigt, die innerhalb eines 
Intervalles von 20% um den Mittelwert liegen. Somit wurden Steige- 
rungen oder Senkungen des Gehaltes zwischen 0,90fach und 1,10fach 

1 Wenn beim Nachwaschen mit Wasser das Reagens ausfällt (was nicht der 
Fall sein soll), so verwendet man am besten zum Nachwaschen vor dem Waschen 


mit Wasser eine etwa 0,5%ige Lösung von Kaliumjodid, die schwach angesäuert 
ist. Sonst erhält man positive Werte bis zu 0,4 mg Bi. 
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keine Bedeutung beigemessen und die Abweichung als möglicher Fehler 
nicht zur Beurteilung des Versuchsergebnisses herangezogen. 

Außer den gewonnenen Wismutzahlen gaben auch die quantitativen 
Schätzungen der Reaktionsprodukte am Objektträger ein Bild der Steige- 
rung in den gefütterten Pflanzen gegenüber den Kontrollpflanzen und 
außer diesen noch die deutlich sichtbaren, den quantitativen Ergebnissen 
analogen Mengenunterschiede der Fällungen, die nach dem Auswaschen 
auf dem Filter des Filtrierapparates zurückblieben. Diese annähernden 
Vergleiche waren möglich, weil immer gleiche Mengen an Ausrangs- 
material in vergleichbaren Versuchen verwendet wurden (also etwa 
immer 5 g Trockengewicht der gefütterten und ungefütterten Pflanze) 
und außerdem darauf geachtet wurde, daß das Volumen am Ende der 
Aufarbeitung ebenfalls bei vergleichbaren Versuchen einander gleich 
war, so daß tatsächlich alle Präparate direkt miteinander vergleichbar 
waren, soweit sie dies sein sollten. Die so durchgeführten Schätzungen 
bestätigten in allen Fällen die gewonnenen Zahlen. 

Die Reaktion mit Kaliumwismutjodid wurde auch zur qualitativen Beurtei- 
lung parallel auf dem Objektträger ausgeführt. Sie ergab in allen Fällen, wo posi- 
tive Werte an Bi gefunden wurden, auch das Vorhandensein des für die Ver- 
suchspflanze charakteristischen Betaines. Immer trat jedoch neben dem schön 
kristallisierten Produkt eine nicht zu identifizierende amorphe Fällung auf, und 
zwar ebenso bei den Kontrollpflanzen wie bei den gefütterten Pflanzen, so daß 
nicht zu entscheiden war, ob neben Trigonellin oder Stachydrin auch ein anderer 
Körper vorhanden war. Sicher aber war zu entscheiden, daß sich die Menge des 
betreffenden Betains gesteigert hatte, wenn auch die Kristallprodukte allein in 
ihrer Menge gegenüber den Kontrollen gesteigert waren. Dies war fast regel- 
mäßig zu beobachten. Die besprochene amorphe Fällung ist übrigens auch bei 
Verwendung von reinen Betainlösungen nicht selten zu beobachten und findet 
sich in fast allen untersuchten Pflanzen, wahrscheinlich deshalb, weil verschie- 
dene Stoffe im Extrakt: die normale Kristallisation der Produkte stören. Die 
amorphe Fällung ist in keiner Weise mit den gefütterten Stoffen in Zusammen- 
hang zu bringen. Eine Störung durch diese ist, wie Kontrollversuche ergaben, 


ausgeschlossen. 
b) Kontrollversuche. 


Bei den Fütterungsversuchen handelte es sich um Prolin, Ornithin 
und Glutaminsäure. Es war daher zunächst zu versuchen, ob die ge- 
nannten Körper die Bestimmung des Trigonellins und des Stachydrins 
beeinflussen konnten, oder ob von dieser Seite keine Störung zu befürch- 
ten war. Weder Prolin noch Ornithin und Glutaminsäure geben mit 
Kaliumwismutjodid unter den bei unseren Bestimmungen angewendeten 
Bedingungen Fällungsprodukte, die eine Steigerung des Betaingehaltes 
vortäuschen könnten. Um jedoch sicher zu sein, daß auch im Laufe des 
Aufarbeitungsganges keine störenden Veränderungen dieser Substanzen 
eintreten, wurde der gesamte Aufarbeitungsgang an reiner Substanz vor- 
genommen, mit negativem Ergebnis, d. h., es wurde bei Behandlung von 
Prolin (z. B.) nach dem gesamten Gang der Aufarbeitung kein Wismut- 














372 G. Klein und H. Linser: 


wert gefunden, der Trigonellin oder Stachydrin hätte vortäuschen 
können. Eine Fehlerquelle von dieser Seite ist also nicht vorhanden. 


ce) Methodik der Fütterung. 

Die Methoden der Fiitterung wurden bereits in unserer ersten Mit- 
teilung näher besprochen, so daß hier nur wiederholt werden mag, daß 
sich die Methode der Injektion der Lösungen in die hohlen Stengel der 
Versuchspflanzen am besten bewährte, weshalb bei den später hier zu 
besprechenden Versuchen nur diese Methodik angewendet wurde. 


d) Bezugsgrößen. 

Als Bezugsgröße für den Vergleich gefütterter und ungefütterter 
Pflanzen kam nur das Trockengewicht in Frage. Das Individuum kann 
bei vorgeschrittenem Alter und unbeherrschbarer Größe der Pflanze 
nicht mehr als Bezugsnormale dienen. Gegen das Frischgewicht machen 
sich Bedenken geltend und zwar folgende: Die Fütterung mit Amino- 
säuren verschob den Wassergehalt der Versuchspflanzen teilweise inso- 
fern, als diese geringeren Wassergehalt aufwiesen als die Kontrollpflan- 
zen. Diese Beeinflussung des Wassergehaltes ist jedoch ein neben der 
Betainbildung einhergehender Vorgang, dessen Einfluß auf die Betain- 
bildung uns weder qualitativ noch quantitativ bekannt ist. Demnach 
hätte eine Berücksichtigung des Wassergehaltes, eine Einbeziehung seiner 
uns unbekannten Größe in das Bild des Betaingehaltes, nur eine Ver- 
schleierung des Vorganges der Betainbildung zur Folge. Wenn ein Vorgang 
gesondert von allen (möglichst allen) anderen Vorgängen in der Pflanze 
verfolgt werden soll, so ist vor allem darauf zu achten, auch in der Be- 
zugsgröße (und gerade in dieser!) möglichst alle anderen Vorgänge auszu- 
schalten, sei es, daß diese ihrerseits wieder von Einfluß auf den zu unter- 
suchenden Vorgang sind oder nicht. 

Eine Bezugnahme auf das Frischgewicht allein würde uns in keiner Weise 
Aufschluß geben über etwa vorhandene Beziehungen des Wassergehaltes zur 
Betainbildung. Die Frage nach solchen Beziehungen ist eine völlig getrennt von 
unserer Frage zu behandelnde. Eine Verschiebung des Wassergehaltes mag auf 
die Betainbildung von Einfluß sein oder aber nicht. Einer Erörterung dieser Frage 
sei später Raum gewidmet. Sie hat nichts mit der Wahl einer Bezugsgröße zu tun. 
Andererseits wird der Wassergehalt noch von einer unzähligen Reihe anderer 
Faktoren beeinflußt, die mit der Betainbildung in keinem direkten oder wesent- 
lichen Zusammenhang stehen. 

Es wäre sinnlos, alle diese Vorgänge in den Werten für den Stachy- 
drin- und Trigonellingehalt mit zum Ausdruck kommen zu lassen. 

Die offensichtliche Beeinflussung des Frischgewichtes bzw. des Wasserge- 
haltes könnte wohl irgendwie auch mit der Betainbildung in Zusammenhang ge- 
bracht werden, doch kann diese Beziehung quantitativ weit hinter den tatsäch- 
lich gefundenen Gewichtsunterschieden zurückbleiben. Wenn etwa durch Wasser- 
verlust die’ Betainbildung gesteigert würde, so müßten nicht so große Mengen 
an Betain erst gebildet werden, um eine Steigerung zu ergeben: Bei Verwendung 
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des Frischgewichtes als Bezugsnormale und bei Aufarbeitung gleicher Mengen an 
Frischgewicht von Versuchs- und Kontrollpflanze wiirde sich eine Steigerung des 
Betaingehaltes der gefiitterten Pflanzen, die in ihrem Wassergehalt geschadigt 
erscheinen, auch dann ergeben, wenn gar keine Betainbildung eingetreten wire, 
weil doch der Prozentanteil des Trockengewichtes in der Versuchspflanze ent- 
sprechend dem Wasserverlust erhöht wäre und d tsprechend eine größere 
Menge an Betain (dessen Zugehörigkeit zum Gesamttrockengewicht unbestreitbar 
ist) von vornherein in den Versuch aufgenommen wäre. Würde also eine Senkung 
des Wassergehaltes einer Pflanze bei Aufarbeitung gleicher Frischgewichte eine 
Steigerung des Betaingehaltes ergeben, so wäre damit nur gesagt, daß die Menge 
an Betain entweder zugenommen hat oder aber gleich geblieben ist oder aber in 
ganz geringem Maße abgenommen hat. Das heißt, der Versuch könnte keine 
sichere Aussage geben, wenn nicht andere Befunde mit einbezogen werden könnten. 
Tritt aber umgekehrt eine Senkung des Betaingehaltes gegenüber Kontroll- 
pflanzen ein, wenn die Versuchspflanzen in ihrem Wassergehalt geschädigt wer- 
den, und werden wieder gleiche Frischgewichte aufgearbeitet, so werden, wenn 
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Abb. 2. Abb. 3. 
Abb. 2. V Versuchspflanze, K Kontrollpflanze. — Abb. 3. Wie Abb. 2, jedoch umgerechnet auf 
gleiche Frischgewichte. Wasserverlust täuscht hier Betaingehaltssteigerung vor. 


die Senkung nur gering ist, noch höhere Werte für den Betaingehalt wie in der 
Kontrolle gefunden werden, und geringere, wenn die Senkung von größerem Aus- 
maß war. Wird also tatsächlich in wassergehaltsgeschädigten Pflanzen, bezogen 
auf das Frischgewicht, weniger Betain gefunden als in den Kontrollpflanzen, so 
bedeutet das, daß die Verminderung des Wassergehaltes wohl eine Senkung, 
nicht aber eine Steigerung des Betaingehaltes zur Folge gehabt hat. 

Ein (absichtlich schematisiertes) Beispiel möge dies erläutern. Es sei ange- 
nommen, daß zwei völlig gleiche Pflanzen, deren Frischgewicht mit 100% be- 
zeichnet sei, zum Versuch herangezogen wurden, und daß auch der Anteil des 
Trockengewichtes beider Pflanzen am Frischgewicht einander gleich sei, und 
zwar, wie es Abb. 3 zeigt, bei den Blättern 23,5%, bei den Früchten 23% und bei 
den Stengeln 24%. (Diese Zahlen stammen von einer T'rigonella foenum graecum- 
Pflanze.) Nun wird im Versuch der Wassergehalt der gefütterten Pflanze (V in 
Abb. 2ff.) gegenüber dem der Kontrollpflanze (K) erniedrigt gefunden, d. h. es 
ist aus unbekannten Ursachen ein Wasserverlust eingetreten, wodurch sich das 
Frischgewicht verkleinert hat. (Wasserverlust ist in Abb. 2 durch punktierte 
Flächen angedeutet.) Werden nun von beiden Pflanzen gleighe Frischgewichte 
der Aufarbeitung unterzogen, so ergibt sich ein Bild, wie es Abb. 3 zeigt; um 
gleichviel Frischgewicht an Versuchspflanzen wie an Kontrollpflanzen zu erhalten, 
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müssen mehr als die ursprünglich vorgesehenen Pflanzen dazu verwendet werden, 
also auch mehr Trockengewicht: die Versuche werden unvergleichbar. Am deut- 
lichsten finden sich diese Verhältnisse in Abb. 4 ausgedrückt. Kolonne 1 in Abb. 4 
stellt die Verhältnisse der Pflanze vor dem Versuch bzw. die der unveränderten 
Kontroilpflanze dar. Kolonne 2 gibt die Verhältnisse zwischen Frischgewicht, 
Trockengewicht und Betaingehalt wieder, wenn Wasserverlust um 54% einge- 

treten ist und auf gleiche Frischgewichte bezogen wird, und zwar ist dabei ange- 

nommen, daß sich der Betaingehalt infolge des Wasserverlustes nicht (auch nicht 
aus anderen Ursachen) verändert hätte. Trotzdem ergibt sich rein rechnerisch 
eine Steigerung der Frischgewichtprozente und des auf Frischgewicht bezogenen 





100 Gesamtgehaltes von 5 auf 11%. Diese Verschiebung 
% ist allein infolge verinderten Wassergehaltes vorge- 
0 - täuscht. 


Bereits daraus ergibt sich, daB als einzige, 
exakt brauchbare Bezugsgröße das T'rockenge- 
wicht in Frage kommt. 

Dieses bleibt in unserem Falle während der 
Versuchsdauer konstanter als der Wassergehalt, 
zumindest aber wird es in den Versuchspflanzen 
und in den Kontrollpflanzen annähernd den- 
selben Veränderungen unterworfen sein, denn 
die Zugabe der gefütterten Aminosäure erhöht 
das Trockengewicht der Versuchspflanzen nur 
um so geringe Bruchteile, daß man sie vernach- 
lässigen kann. Da wir in jedem Versuch außer 
einer unbehandelten Kontrollpflanzezu Anfang 

Belain,) ; » &œwugns des Versuches auch eine im Versuch mitlau- 
fende, aber unbehandelte Kontrollpflanze am 

Bezeichnung der Kolonnen:  Ende des Versuches aufarbeiteten, war es uns 

Am vint ein. Möglich, letztere als Vergleichspflanzen heran- 
Sebenso, Betainzunahme um20%. zuziehen. Da diese dasselbe Trockengewichts- 
r ” *Betainsbushme „ on „schicksal‘ hinter sich haben, wie die Versuchs- 
rn %%- pflanzen, so sind wir berechtigt, auf Grund 
. ’ des Trockengewichtes Vergleiche anzustellen. 

Der Gehalt an Stachydrin bzw. Trigonellin wird deshalb in Milli- 
grammprozent des Trockengewichtes angegeben und fiir jedes Organ ge- 
trennt aus den Unterschieden zwischen den Werten der Versuchs- und der 
Kontrollpflanzen die prozentuelle Steigerung des Betaingehaltes er- 
rechnet. Die so erhaltenen Werte geben nur an, um wieviel sich der Ge- 
halt jedes Organes verschoben hat, lassen aber keinen Einblick zu, wie- 
viel Betain durch das gesamte Organ einer Pflanze oder durch eine ganze 
Pflanze gebildet wurde. Zu diesem Zweck ist es notwendig, ein Pflanzen- 
individuum als Vergleichsgröße zu wählen. Da die Individuen unserer 
Versuche zu große Unterschiede voneinander aufwiesen, wurde ein 
„ideales Individuum‘‘ konstruiert und zwar folgendermaßen: aus den 
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Gewichtsanteilen der einzelnen Organe der Pflanze am Gesamttrocken- 
gewicht wurden die entsprechenden Anteile der Organe so berechnet, als 
ob sie Organe einer 100g Trockengewicht schweren Gesamtpflanze waren, 
und nun fiir jedes Gesamtorgan der gesamte Betaingehalt und so auch 
der Betaingehalt der gesamten, 100 g schweren Pflanze. So wurde er- 
reicht, daB auch môgliche Wanderungen der Betaine von einem Organ 
in das andere als Fehlerquellen ausgeschaltet wurden. 

Daß tatsächlich Veränderungen des Wassergehaltes in den Versuchs- 
pflanzen gegeniiber den Kontrollpflanzen vorhanden und wie groB sie 
waren, mögen einige Beispiele aus den Versuchsprotokollen erläutern: 


1. Senkung des Wassergehaltes bei Fütterung abgeschnittener Sprosse 











durch die Nährlösung. 
Versuch 102. Stachys tuberosa. Versuchsdauer 14 Tage. Gefüttert mit 0,2% 
Prolin. 
Trockengewicht in % des Frischgewichtes 
Versuchspflanzen Kontrollpflanzen 
% % 
EEE rarer 45,4 23,4 
emma ee 2 ey a 22,0 20,1 








Versuch 104. Stachys recta. Versuchsdauer 14 Tage. 
Gefüttert mit 0,2% Ornithindichlorhydrat. 


Trockengewicht in % des Frischgewichtes 














Versuchspflanzen Kontrollpflanzen 
% % 
Blätter und Blüten . . . . . . . 83,0 60,7 
eS ss see EU Achte} 5 60,3 57,8 


Versuch 2. Trigonella foenum graecum. Versuchsdauer 4 Wochen. Gefüttert 
mit Prolin. 
Trockengewicht in % des Frisct gewichtes 

















Versuchspflanzen Kontrollpflanzen 
% % 
De Nr À ares 1.8 49,8 41,5 
Bees. ics dote Kurth 76,8 65,2 
ML, aa. a GREC Rae 39,0 30,5 


Versuch 6. Trigonella foenum graecum. Versuchsdauer 14 Tage. Gefüttert mit 
Ornithindichlorhydrat, 0,1%. 











Trockengewicht in % des Frischgewichtes 
Versuchspflanzen Kontrollpflanzen 
% % 
DS, RE PP PPT, LURES 30,4 23,3 
EE ee ee 52,0 23,8 
0 pt 23,3 25,1 
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Versuch 8. Trigonella coeruiea. Gefüttert mit Prolin. Versuchsdauer 14 Tage. 





Trockengewicht in % des Frischgewichts 














Versuchspflanzen Kontrollpflanzen 
% % 
AR éd ee re tn EE Ow ue 33,5 29,4 
D DT SRE Se 7 57, 37,8 21,3 
TUE ue 37,2 18,5 








Beim Einstellen in Aminosäurelösungen zeigen sich also der Wasser- 
gehalt der Pflanzen erniedrigt, der relative Trockengewichtsgehalt er- 
höht gegenüber Pflanzen, die in reines Wasser eingestellt worden waren. 


2. Der Wassergehalt bei Injektion von Lösungen in die Stengel 
der Pflanze. 


Versuchsreihe B, Dahlia „Sieg“, gefüttert durch Injektion mit verschiedenen 
N-Körpern, Versuchsdauer 6 Wochen. 








Gefüttert mit Trockengewicht in % des Frischgewichtes 
Ammonnitrat 12,7 
Ce. 5 3 : à 10,7 
Male 33 5% 11,6 
Sal 7 22a à 11,9 
a 7" 11,3 
wm. oats > = 10,0 Kontrolle 10,4 


Versuchsreihe A, Dahlia ,,Sieg‘‘, gefüttert durch Injektion mit verschiedenen 
Aminosäuren, Versuchsdauer 5 Wochen. 





Gefiittert mit 








Trockengewicht in % des Frischgewichtes 

Che. dt. > |. 9,2 

SO. SN 9,0 

7 Don de hada 9,0 Luftkontrolle 9,2 
Glutaminsäure 9,4 

GE wk . 9,6 Wasserkontrolle 9,8 
Asparagin. . . . . 8,6 

Asparaginsäure 9,3 


Versuchsreihe Ia, Dahlia variabilis Mrs. I. van Warner, gefüttert durch 
Injektion mit verschiedenen Zwischenprodukten. Versuchsdauer 5 Wochen. 











Gefüttert mit Trockengewicht in % des Fr'schgewichtes 
a-Amino- ö-Oxyvaleriansäure . . 12,8 
ô-Amino- a-Oxyvaleriansäure . . 13,9 
ö-Aminovaleriansäure ....... 13,6 
Orsithindichlorhydrat ....... 14,3 
Wasser (Kontrolle) ........ 12,7 
ROS cal gs + & Ape 8 se 13,6 


Bei den Injektionsversuchen zeigt sich im Gegensatz zu den Ver- 
suchen mit abgeschnittenen Sprossen keine besondere Verschiebung des 
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Wassergehaltes bzw. des relativen Trockengewichtsgehaltes der Pflanzen. 
Versuch und Kontrolle zeigen in ihrem Wassergehalt keine wesentlichen 
Abweichungen voneinander, so daB auch bei allen Injektionsversuchen 
jene Einwände, die von der Verschiebung des Wassergehaltes ausgehend 
gemacht werden kénnten, gegenstandslos sind. 

Auch aus diesem Grunde eignet sich die Methode der Injektion fiir Ver- 
suche unserer Art am besten. 


e) Einfluß von Verschiebungen des Wassergehaltes durch Fütterung 
auf die Auswertung der Versuche. 

Es wurde bereits oben angedeutet, daß in manchen Fällen, nämlich 
bei jenen Versuchen, bei denen nicht durch Injektion gefüttert wurde, der 
Wassergehalt der Versuchspflanzen dem der Kontrollpflanzen gegenüber 
mehr oder weniger stark erniedrigt war. Es ergibt sich damit die Frage, 
ob und in welcher Weise die Betainbildung (bzw. der Betaingehalt) einer- 
seits und die Auswertung dieser unserer Versuche andererseits durch 
diese Verschiebungen beeinflußt werden. 

Über diese Frage kann uns die Beurteilung des auf Frisch- und 
Trockengewicht berechneten Betaingehaltes Aufschluß geben, wie fol- 
gende Überlegung zeigt, die wieder an einem Beispiel ausgeführt sei. 

Bezieht man den Betaingehalt auf das Frischgewicht der Pflanzen, so ergibt 
sich für die Kontrollpflanzen ein Bild, das Kolonne 1 in Abb. 4 darstellt. Tritt 
ein Wasserverlust ein, so steigt die Trockengewicht ge im gleichen Gewicht 
der Versuchspflanzen gegenüber gleichem Gewicht der Kontrollpflanzen an und 
mit ihm auch der Betaingehalt (von angenommen 5% auf 11%). Hat nun der 
Wasserverlust gleichzeitig Einfluß auf die Betainbildung, so kann dieser folgen- 
dermaßen beschaffen sein: das vorhandene Betain kann vermindert, vermehrt 
oder unverändert gelassen werden. Wird es quantitativ unverändert gelassen, so 
ergibt sich dabei das Bild Kolonne 2 in Abb. 4; es sieht aus, als ob eine Steigerung 
stattgefunden hätte. Wird es durch den Wasserverlust vermehrt, so ergibt sich 
dasselbe Bild, aber in gesteigertem Maße (Kolonne 3 und 4 in Abb. 4). Dasselbe 
Bild kann auch bei einer geringen Senkung entstehen (in unserem Beispiel etwa 
eine Senkung um 20%), so daß auch im Falle einer Senkung der Prozentwert 
bezogen auf das Frischgewicht zu steigen vermag. Erst wenn die Senkung in 
stärkerem Maße auftritt, kommt es dazu, daß der Prozentwert unverändert 
bleibt oder aber kleiner wird, in unserem Beispiel etwa bei einer Senkung um 80% 
(Kolonne 6 in Abb. 4). 

(In Abb. 2—4 sind die Betaingehalte um etwa das 10fache zu hoch ange- 
nommen, um die Deutlichkeit zu heben. In Wirklichkeit sind die Prozentgehalte 
durchschnittlich kleiner als 1, bezogen auf das Frischgewicht natürlich noch ent- 
sprechend kleiner. Die Trockengewichtsverschiebungen, die dem Betain selbst 
zuzuschreiben sind, können demnach infolge ihrer geringen Größe völlig ver- 
nachlässigt werden.) 

Es ergibt sich aus dem Gesagten, daß die Senkung des Wassergehaltes 
dann sicherlich keine Steigerung des Betaingehaltes zur Folge gehabt 
hat, wenn man in solchen Pflanzen den Betaingehalt, bezogen auf das 
Frischgewicht, gegenüber den Kontrollpflanzen nicht erhöht oder aber 


erniedrigt findet. 








25° 
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Das ist in der Tat der Fall. Wasserverlust fördert die Betainbildung 
nicht, sondern hemmt sie sogar, wie der nachfolgende mit negativem 
Fütterungserfolg verlaufende Versuch zeigt: 


Versuch S. 104 u. 105/17, Dahlia variabilis, HERBST: 











Bei vorbehandelten Pflanzen mit 
wa ans Se Wasser Prolin Glutaminsäure Ornithin 
% % % % 
Blüten . . . . 0 6,0 —10 —17 
Stengel . . . . 0 38,0 21 5 
Mittelwert. . . 0 22,0 5,5 — 6 














Demnach ist im Ornithinversuch der Wassergehalt gestiegen, im 
Prolin- und Glutaminsäureversuch hingegen gefallen. Die Ergebnisse 
der Fütterung zeigen ein Ansteigen des Trigonellinwertes nach Fütterung 
von Ornithin und ein Abfallen nach Fütterung von Prolin und Glutamin- 
säure; also sinkt der Trigonellinwert dort, wo Wasserverlust eingetreten 
ist. Wasserverlust wirkt also der Betainbildung entgegen. Es ist der 
besprochene Fall eingetreten, womit der Einwand ausgeschaltet erscheint, 
daß Wasserverlust Betainbildung vorzutäuschen oder zu veranlassen im- 
stande wäre. 

Ein gleiches Ergebnis geben die mit negativem Fütterungserfolg 
verlaufenen Versuche an Citrus medica. 

Dasselbe findet sich bei den austreibenden Pflanzen (abgeschnittene 
Sprosse), wenn man die Ergebnisse der mit Prolin gefütterten Pflanzen 
und der unbehandelten vergleicht, oder aber mit den mit Wasser be- 
handelten Pflanzen : 





Unbehandelt Mit Wasser behandelt | Mit Prolin behandelt 





Relativer Wassergehalt 943 811 800 
mg% Trigonellin . . . 152 96 84,4 











Je gréBer der Wasserverlust war, desto stärker die Abnahme des 
Trigonellingehaltes. 

Demnach wirkt bei jedem Fütterungsversuch mit abgeschnittenen 
Sprossen die damit verbundene Senkung des Wassergehaltes durch Ver- 
minderung des Betaingehaltes einer Betainvermehrung entgegen, so daß 
eine trotzdem erfolgende Vermehrung des Betaingehaltes doppelte Be- 
weiskraft gewinnt. 

Bei allen Injektionsversuchen hingegen von Arbeit I und II wird also 
kaum der Wassergehalt verändert, so daß hierdurch keine Betainabnahme 
bedingt sein kann. 

Die trotzdem bei allen Injektionsversuchen (Wassereinspritzung) auf- 
tretende Betai inderung wirkt wieder der Möglichkeit einer schein- 
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baren Betainsteigerung entgegen. Auftretende Steigerungen können also 
gegenüber allen Senkungen mit Wasser und Lösungen beliebiger Substanzen 
voll ausgewertet werden. 


f) Jahreszeitliche Veränderungen des Trigonellingehaltes 
bei verschiedenen Pflanzen. 


1. Vom Samen zur erwachsenen Pflanze. 

Reis, Baumwolle und Hanf wurden im April ausgesät. Jede Woche 
wurden eine Reihe gleich entwickelter Pflanzen ausgewählt und ihr 
Betaingehalt je Stück Pflanze bestimmt. 

Abb. 5 zeigt die Werte, die bei Reispflanzen gefunden wurden, und 
zwar wurden während der Keimung auch etiolierte Pflanzen untersucht, 
deren Werte eine gestrichelte Linie 
kenntlich macht. Während der ersten 
Tage steigt die Trigonellinmenge im ne A 
etiolierten Keimling etwas stärker als -—Teholierte » 
im grünen, nach 1 Woche jedoch setzt 
ein schwacher Abfall ein, während 
beim grünen Keimling gerade um 
diese Zeit ein stärkerer Anstieg er- 
folgt. Dieser Verlauf ist dem bei Tri- 
gonella foenum graecum während der 
Keimung analog. Auch dort fanden 
wir, wie wir in unserer ersten Mittei 
lung feststellen konnten, ein anfäng- WW 
lich stärkeres Zunehmen des Trigo- 
nellingehaltes im etiolierten Keimling 
und eine darauffolgende Senkung. In 
den nächsten Wochen geht der Trigo- 3 
nellingehalt der etiolierten Pflanzen x 
dem der griinen Pflanze ziemlich par- 
allel und macht auch die Schwan- 
kungen des Gehalts der griinen Pflanze 
weitgehend mit. Gerade dieses Verhalten widerspricht der Annahme, daB 
die Schwankungen, die die Trigonellinkurve in Abb. 5 macht, durch indi- 
viduelle Unterschiede der Pflanzen allein bedingt seien. Im späteren Ver- 
lauf des Wachstums steigt der Trigonellingehalt fortwährend an, erreicht 
im Juni sein vorläufiges Maximum, fällt dann wieder etwas ab (auch vor- 
her waren schon einige Abnahmen kleineren Ausmaßes feststellbar) und 
steigt vom Juli bis Ende August weiter ziemlich rasch an. Parallel zu der 
eben besprochenen Bestimmungsreihe wurde eine zweite Serie von Reis- 
pflanzen, die jedoch 2 Monate früher, nämlich am 18. Februar im Glas- 
haus zur Keimung gebracht worden waren, auf ihren Trigonellingehalt 

Pianta Bd. 19. 25b 





PI 








8 








mg Irigonellin| Stick 


N 





n 
4 























HL 

S 
Ÿ 
= 


Moi Jum Juli August 
Abb. 5. Oryza sativa. 
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geprüft. Abb. 6 gibt die Resultate in Milligrammprozent des Trocken- 
gewichtes an. Der Vergleich von Abb. 5 mit Abb. 6 ergibt, daB (wie von 
vornherein als selbstverstandlich angenommen werden durfte) die Jahres- 
zeit als solche keinen Einfluß auf den Trigonellingehalt ausübt, son- 
dern daß das Alter der Pflanzen vom Beginn der Keimung an gerechnet 
maßgebend ist. Das vor- 
läufige Maximum im Juni 

bei Abb. 5 deckt sich mit 
{ einem solchen Maximum 


Eu im Trockengewichtspro- 
= 
N 


fi zent der anderenVersuchs- 








reihe (Abb. 6) insofern, als 
/ beide im 3. Entwicklungs- 
LA J |S \ monat liegen. Dasselbe 
gilt für die darauffolgende 

P - i Senkung, die im 4. Monat 
rome A es rs à ie. rang liegt, und für den aberma- 

f ri , ligen Anstieg im 5. Monat. 

Wie die Versuchsreihe mit den relativ älteren Pflanzen zeigt, folgt auch 
der letzten Zunahme im 5. Monat abermals eine Abnahme des Trigonellin- 
gehaltes und darauf folgend wieder eine geringe Zunahme. Die beiden 
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Abb. 7. Canavalia ensiformis. Abb. 8. Baumwolle. Keimlinge. 


Versuchsreihen zeigen also Schwankungen, d.h. Zu- und Abnahme des 
Trigonellingehaltes bei Reispflanzen im Laufe ihrer Entwicklung, und 
zwar nicht nur bezogen auf trockene Pflanzen, sondern auch bezogen auf 
eine Pflanze, auf das Individuum. 

Ähnliche Schwankungen fanden wir bei Canavalia ensiformis (Abb. 7) 
und bei Baumwollkeimlingen, bei denen die Schwankungen von noch 
gréBeren AusmaBen waren, wie Abb. 8 und 9 zeigt. Die etiolierten 
Pflanzen verhielten sich hier gegenläufig zu den griinen. 

Hanfkeimlinge zeigten ebenfalls während der ersten 11/, Monate eine 
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unstete, größeren Schwankungen unterworfene Zunahme des Trigonellin- 
gehaltes. 

Welche physiologische Bedeutung diesen Schwankungen der Tri- 
gonellinmenge zukommt, 
läßt sich noch nicht sagen. 
Immerhin steht fest, daß 
solche Schwankungen vor- 
handen sind, und daß das 
Trigonellin in Keimling und 
wachsender Pflanze nicht 
bloß mehr, sondern auch we- 
niger werden kann, daß es al- 


so nicht nur gebildet, sondern 
auch wieder verbraucht wird. Abb. 9. Baumwolle, ältere ar Trigonellingehalt 


mg % Irigonellin 





2. Von der Blüte zur reifen Frucht. 


Bei der vorhin besprochenen Serie von Reispflanzen, die im Februar 
aufging, wurden gegen Ende Mai junge Früchte gebildet. Diese wurden 
getrennt von den Pflanzen auf ihren Trigonellingehalt untersucht, und es 
ergab sich, daß sie einen relativ hohen 
Gehalt an Trigonellin aufweisen. 
Kurve A in Abb. 10 zeigt, daß das 
Trigonellin in den sich entwickelnden 
jungen Früchten verschwindet und 
erst im August, gegen die Reife hin, 
wieder in geringerem Maße auftaucht. 
Kurve B, die den Trigonellingehalt 
bezogen auf je einen neugebildeten 
Samen und dessen Hülle darstellt, be- 
stätigt dieses Ergebnis. Im Laufe des 
Monats Juni nimmt also der Trigo- 
nellingehalt der jungen Früchte ab, 
während er (vgl. Abb. 6) in der übrigen 
Pflanze ansteigt. Wenn auch eine Ab- 
leitung des Trigonellins aus der jungen 
Frucht nicht wahrscheinlich ist, sO__‚»p.10. Oryza sativa. Früchte. 
widersprechen unsere Zahlen einer sol- 
chen Möglichkeit doch nicht. Anfang Juli ist ein Anstieg des Trigonellin- 
gehaltes sowohl in den Pflanzen als auch in den jungen Früchten fest- 
zustellen, und von nun an verhalten sich Pflanze und Frucht parallel; die 
Trigonellinmenge sinkt von Mitte Juli bis Mitte August und steigt 
dann wieder an. Dieser zweite Abfall der Trigonellinmenge in der Frucht 


mgjStück 
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ist demnach nicht durch Abwanderung des Trigonellins erklärlich, da 
auch in der Pflanze selbst das Trigonellin weniger wird. 

Bei der Baumwolle ist eine Zunahme der Trigonellinmenge in der 
Blüte während des Blühens und des Abblühens festzustellen, während 
in der jungen Frucht wieder weniger Trigonellin vorhanden ist als in der 
abgeblühten Blüte. Mit zunehmendem Gewicht und mit zunehmender 
Reife steigt dann der Trigonellingehalt wieder an, bis er etwa 5 mg je 
Stück beträgt, also etwa das drei- bis fünffache wie in der Blüte. Eine 
extrem große und schwere Frucht hatte hingegen 
i relativ wenig Trigonellin, wie Abb. 11 zeigt, in der 
\ die Blüten und Früchte nach ihrem Gewicht aufge- 

t reiht sind. Während eine Blüte nur 0,77 mg Trigo- 
À 
\ 





à 








nellin enthielt, stieg der Gehalt während des Ver- 
blühens auf 3,7 mg, also auf ein Vielfaches an. Die 
> junge Frucht von 1,3 g Gewicht 
enthält 1,8 mg und führt später 
à schlieBlich 4—5 mg. Auf das Ge- 
LF ee wicht bezogen enthält die Blüte 
ET natürlich bedeutend mehr Trigo- 
nellin als die Frucht, da sie ja viel 
weniger wiegt. Hs ergibt sich also 
abermals und ähnlich wie beim 
À ALT Reis ein Abfallen der Trigonellin- 
Syst menge von der Bliite bis zur Frucht 
2 a‘ und ein Ansteigen mit zunehmen- 
; => 7 3 ; der Reife und Größe der Frucht; 
Gewicht der Blüte bezw. der Frucht ing doch dauert hier die Periode des 
Blüten Früchte Trigonellinschwundes nicht so- 
Abb. 11. Baumwolle. Blüten und Früchte. R à ° oo Ee 
lange wie beim Reis. Auffällig 
war, daB Blüten und Früchte aus späteren Jahreszeiten durchschnittlich 
weniger Trigonellin führten als solche aus dem Frühling. 
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g) Fiitterungsversuche, in Ergänzung früherer Versuche dieser Art. 

In unserer ersten Mitteilung haben wir über eine ziemlich groBe Reihe 
von Fiitterungsversuchen mit jenen Aminosäuren berichtet, die wir für 
die Ausgangskérper der Betainbildung in der Pflanze halten. Auf die 
nôtigen Kontrollversuche mit anderen Substanzen, von denen nicht an- 
genommen werden kann, daB sie direkt an der Betainbildung beteiligt 
sein kénnten, wurde nur kurz hingewiesen. 

Andererseits haben wir in unserer ersten Mitteilung den mutmaß- 
lichen Weg gekennzeichnet, der bei der Betainbildung wahrscheinlich 
von der Pflanze eingeschlagen wird, und haben einige Körper genannt, die 
möglicherweise als Zwischenprodukte bei der Betainbildung eine Rolle 
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spielen können. Es war nun natürlich unser nächstes Bestreben festzu- 
stellen, ob diese Körper, die als Zwischenprodukte angenommen werden 
konnten, ebenfalls eine Steigerung des Betaingehaltes bewirken, wenn 
man sie den Versuchspflanzen injiziert. 

So haben die hier zu bringenden Versuche den Zweck, unsere frühe- 
ren Versuche nach zwei Seiten hin zu ergänzen und zu erweitern: einer- 
seits das Material an Kontrollen zu erweitern, anderseits die Verwertbar- 
keit der Zwischenprodukte kennenzulernen. 


1. Kontrollen mit verschiedenen N-Substanzen. 


Die Methodik der Untersuchungen war dieselbe, wie sie schon be- 
schrieben wurde; als Versuchspflanze wurde Dahlia var. ‚Sieg‘ ver- 
wendet. Es handelte sich um einige Monate alte, im Glashaus gezogene 
Pflanzen, die untereinander gut vergleichbar waren. Beim Abbruch des 
Versuches wurden die Stengel, denen die betreffenden Lösungen injiziert 
worden waren, von den Knollen abgebrochen, bei 60° getrocknet und 
aufgearbeitet. 

Es wurden zwei Serien aufgestellt. In der ersten wurden folgende 
Körper gefüttert: Tyrosin, Arginincarbonat, asparaginsaures Natrium, 
Asparagin, Ornithindichlorhydrat und Wasser (0,1—0,2%ige Lösungen, 
Versuchsdauer 5 Wochen). 

Wie die Zahlen der Tabelle 2 zeigen, waren die Versuchspflanzen 
wieder in einem Stadium abnehmender Trigonellin-Trockengewichts- 
prozentzahlen. Wasserzugabe hemmte das Absinken der Werte etwas, 














Tabelle 2. 
Gefüttert mit Versuchs- mg% Trigonellin % der Kontrolle 

— Anfang 56,8 

— Ende 35,2 
éd node Le of FA 41,4 100 
I 6 iat a 3 ak Sao = 34,8 84 
Arginincarbonat. . . . . . . m 37,0 89 
Asparaginsäure . . . . . . . = 39,6 96 
MN a ee eee dé 1 23,2 56 
Oi ee Go i 43,2 105 





nicht jedoch, wenn beliebige Aminosäuren zugegeben worden waren. 
Nur Ornithindichlorhydrat zeigte eine starkere Hemmung des Absinkens 
als Wasser allein: erklarlich durch die durch Ornithin hervorgerufene 
Trigonellinvermehrung. 

Die zweite Versuchsreihe, deren Ergebnisse in Tabelle 3 zusammen- 
gestellt sind, war in ähnlicher Weise aber 1 Monat später zur Aufstellung 
gelangt. Es wurden Ammonnitrat, Alanin, 1-Leuzin, Citrullin, Prolin, 
Prolin mit Urotropin zusammen (0,1—0,2%ige Lösungen) und zur Kon- 
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Tabelle 3. 
Gefüttert mit mg% Trigonellin % der Kontrolle % Differenz 

Wee SST OP GS 33,0 100 0 

Ammonnitrat ...... 19,2 58,3 — 41,7 
M sree Pie os loi 25,9 78,5 — 21,5 
Minis i die vive’ 29,0 88,0 —12,0 
CO Éd, de cède 24,0 72,7 — 27,3 
ES A ee 41,8 126,5 + 26,5 
Prolin mit Urotropin. . . 48,6 147,2 +47,2 











trolle auch Wasser injiziert (Versuchsdauer 6 Wochen). Auch hier zeigten 
alle Stickstoffkörper außer Prolin ein Absinken der Trigonellinwerte 
gegenüber den Werten der mit Wasser behandelten Kontrollen, nur 
Fütterung von Prolin und von Prolin mit gleichzeitiger Gabe von Uro- 
tropin erhöhten die Trigonellinwerte über die Kontrollwerte hinaus. 

Die beiden Versuchsreihen bestätigen also die Ergebnisse unserer 
ersten Mitteilung vollständig. Eine Steigerung des Trigonellingehaltes 
konnte nur durch Behandlung mit Prolin und durch Behandlung mit 
Ornithin erreicht werden. Es ist von Belang, daß wieder, wie schon in 
früheren Versuchen, Zugabe von Urotropin als Formaldehydquelle zum 
Prolin die Trigonellinbildung verstärkte: 

Zugabe von Prolin allein erhöht um 26,5%, 
Zugabe von Prolin mit Urotropin um 47,2%. 


2. Die Verwertbarkeit angenommener Zwischenprodukte zur Betainbildung. 

War es die Aufgabe der beiden bisher besprochenen Versuchsreihen 
zu zeigen, daß andere Aminosäuren als Prolin, Ornithin und Glutamin- 
säure (oder andere Stickstoffquellen, aus denen Stachydrin oder Trigonellin 
zu entstehen vermöchte) keine Steigerung des Betaingehaltes bewirken, 
so hatten die nun zu besprechenden Versuche den Zweck, zu ergeben, 
ob Fütterung von Körpern, die als Ausgangs- oder Zwischenprodukte 
des Weges von der Glutaminsäure oder Ornithin über Prolin zum be- 
treffenden Betain (hier dem Trigonellin) in Betracht kommen, ebenfalls 
eine Steigerung des Betaingehaltes hervorzurufen imstande sind. 

Die folgenden Versuche, die in Tabelle 4 und 5 zusammengestellt 
sind, wurden an Pflanzen vorgenommen, die als Stecklinge einige Zeit ge- 
zogen wurden, Wurzeln und Knollen bildeten und so verwendet werden 
konnten. Die Fütterung geschah wie bisher durch Injektion in die hohlen 
Stengel der Pflanzen. Die verwendete Dahliensorte war Dahlia ‚Sieg‘. 

Es wurden Pyrrolidoncarbonsäure, ö-Aminovaleriansäure, ö-Amino- 
a-oxyvaleriansäure und «-Amino-ö-oxyvaleriansäure untersucht, wobei 
vergleichsweise Prolin und Ornithin gefüttert und die nötigen Kontrollen 
angestellt wurden. 
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Tabelle 4. 
mg% Trigonellin Gesamt-Trigonellin % der Kontrolle 

Anfangskontrolle 

wee JE 57,5 

Es: 272740 8; 142,5 un ug 
Wasserkontrolle 

M : rer 55,6 

OT ae 55,6 nt as 
1-Prolin 

ee 58,2 

| 118,0 ns 180,5 
Pyrrolidoncarbonsäure 

eae at eagle oe 115,5 

Meee. 77." . 98,5 MA 170,0 
Endkontrolle. . . . . . 41,6 74,8 











Das Prolin hat also eine Steigerung um 50,5% verursacht, die Pyr- 
rolidoncarbonsäure eine solche um 70,0%. Gegenüber der Anfangs- 
kontrolle hat das Prolin den Trigonellingehalt unverändert gelassen, d. h. 
es wurde soviel neues Trigonellin gebildet, daß der natürliche Abfall 
seiner Menge verdeckt wurde. Die Pyrrolidoncarbonsäure hat aber 
darüber hinaus sogar noch um 15% mehr Trigonellin gebildet als ur- 
sprünglich vorhanden war. 

Die weiteren Versuche, die mit anderen, aber in gleicher Weise vor- 
behandelten Pflanzen (Individuen) vorgenommen worden waren, brach- 
ten, wie aus der folgenden Tabelle 5 zu entnehmen ist, keine Steigerungen 
des Trigonellingehaltes über den Anfangswert hinaus, doch wurde durch 
Neubildung von Trigonellin ein Abfall der Trigonellinmenge teilweise 
verhindert. 























Tabelle 5. 
mg% | % der % der 
a | Gesamt-Trigo- L 
{ Stengel | 58,2 | 190,8| 30,8 
Luftkontrolle . . . . . . . . (| ‘notes | en’ | spl 414 | 722 221,0 
{| Stengel | 30,5 | 100,0! 22,2 
Wasserkontrolle. . . . - . . | pe 20 ste reves Bows | 32,7 100,0 
> we (| Stengel | 48,0 | 157,3] 32,7 
d-Aminovaleriansäure . \| Knollen | 51,15| 132,4| 16,2 | 48,9 149,5 
a Stengel | 37,8 | 124,0) 24,1 
«-Amino-d-oxyvaleriansäure Knollen | 68,25 | 177,0| 24,8 | 48,9 149,5 
; id, {| Stengel 37,8 | 124,0! 26,5 | 
d-Amino-«-oxyvaleriansäure. . \| Knollen | 72,9 | 189,0] 21,9 j 84 148,0 
Stengel | 36,2 | 118,8| 27,4 
Ornithindichlorhydrat . . . . one us: | dsl 105 | 42,0 131,1 
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Bei den Versuchen, die aus Tabelle 5 ersichtlich werden, erreicht 
keiner der Versuchswerte den Ausgangswert des Trigonellingehalts der 
Pflanzen am Anfang des Versuchs. Doch iibersteigen alle Versuche be- 
trächtlich den Wert der Endkontrolle, nämlich den Wert für jene Pflan- 
zen, die unter den Versuchsbedingungen nur mit Wasser allein behandelt 
worden waren, also jene Pflanzen, die das ,,Schicksal‘‘ der Versuchs- 
pflanzen völlig miterlebt haben, nur ohne die betreffende Aminosäure. 
Daher sind diese Pflanzen auch als die richtigen Vergleichsptlanzen zu 
werten. 

Tabelle 5 ergibt also, daß alle versuchten Zwischenprodukte zur 
Betainbildung verwertet werden können, auch die in unserem früheren 
Reaktionsschema nicht angeführte, aus dem Ornithin ableitbare a-Amino- 
ö-oxyvaleriansäure, deren leichte Umwandlung zu Prolin sowohl prä- 
parativ bekannt wie theoretisch verständlich ist. 

Wenn auch die Pflanzen während der Versuchsdauer überhaupt 
Betain verloren haben und die Betainbildung nur als Zuwachs an Betain 
gegenüber dem Kontrollwert sichtbar wird, so zeigen sie doch, daß die 
angenommenen Zwischenprodukte verwertbar sind. Denn in anderen 
Versuchen haben wir gesehen, daß Aminosäuren oder andere Stickstoff- 
körper unter denselben Bedingungen den Betainwert sogar noch unter 
den der Wasserkontrolle erniedrigen. Im Gegensatz dazu sind hier die 
Betainwerte um die Hälfte höher als die der Wasserkontrolle. Außerdem 
läßt die Tabelle erkennen, daß alle Produkte noch besser verwertet 
werden als das Ornithin, dessen Verwertbarkeit überhaupt schon aus 
früheren Versuchen bekannt ist. 

Die Versuche zeigen, daß der von uns angenommene Weg der Trigo- 
nellinbildung und damit der Prolinbildung von der Pflanze tatsächlich 
gegangen wird, da sonst die angenommenen Zwischenprodukte unver- 
wertbar hätten sein müssen, wie beliebige andere Aminosäuren und 
Stickstoffkörper es sind. 

Bei Fütterung von Ornithin wird also zuerst 6-Oxy-a-Amino- 
valeriansäure oder «-Oxy-ö-Aminovaleriansäure gebildet, aus dieser 
ö-Aminovaleriansäure und schließlich Prolin und aus diesem Stachy- 
drin, oder aber ö-Aminovaleriansäure und durch Kondensation mit 
Ameisensäure Nikotinsäure und aus dieser durch Methylierung Trigo- 
nellin; in beiden Fällen kann wohl Formaldehyd nach Dismutation als 
Reagens dienen. 

Wir sind dabei, in Ergänzung dieses Problems folgende Fragen zu be- 
arbeiten: die direkte Umwandlung von Nikotinsäure in Trigonellin, die 
bisher nicht zu klären war, da eine quantitative Mikromethode zur Be- 
stimmung beider Körper nebeneinander fehlte; die Verwertbarkeit von 
substitutierten, also ,,markierten‘‘ Ausgangskörpern, die analog der 
Verwendung von körperfremden Ketosäuren zum Studium der Amino- 
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säurebildung (KNoop) einen noch schlagenderen Beleg und eine höhere 
Ausbeute liefern könnten; die Möglichkeit des Aufbaues von Nikotin aus 
Prolin allein; analog der Umwandlung des Pyrrolidin zum Pyrridinring 
die Umwandlung des Indolkörpers im Tryptophan in den Chinolinkörper 
im Echinopsin, wie es uns bei Tryptophanfütterung an Echinopsarten 
in Vorversuchen bereits gelungen ist, und seine Parallele im Tierkörper 
durch Umwandlung von Tryptophan in Kynuren (ELLINGER, KOTAKE 
und Mitarbeiter) hat. 


Zusammenfassung. 


In Ergänzung einer ersten Mitteilung über diesen Gegenstand wird 
über die Methodik der Trigonellinbestimmung in der Pflanze berichtet. 
Anschließend folgt eine Erörterung der zu Fütterungsversuchen in un- 
serem Falle brauchbaren Bezugsgröße, wohei gefunden wird, daß das 
Trockengewicht hier brauchbarer ist als das Frischgewicht, da der Was- 
sergehalt durch die Versuchseingriffe stark beeinflußt werden kann. 
Es wird nachgewiesen, daß diese Verschiebungen des Wassergehaltes 
selbst keine Betainvermehrung bedingen, also keine Fehlerquelle bei der 
Beurteilung der Ergebnisse bilden. Als endgültige Bezugsgröße wird ein 
„ideales‘‘ Individuum herangezogen, dessen Gewicht 100 g Trockensub- 
stanz beträgt, und das sich für Versuche unserer Art am besten geeig- 
net hat. 

An verschiedenen Pflanzen wird der Trigonellingehalt von der 
Keimung an im Laufe des Wachstums verfolgt. Er steigt im allge- 
meinen immer mehr an, doch finden sich gelegentlich Perioden stär- 
keren Abfalls der Betainmenge. Sie waren schon früher und auch in 
diesen Versuchen am stärksten beim Treiben der Dahlien. Das Be- 
tain wird also während der Vegetationsperiode nicht nur neu auf- 
gebaut, sondern auch je nach dem Stadium mehr oder weniger wieder 
verbraucht. 

In weiteren Versuchen wird über das Verhalten des Trigonellins bei 
der Fruchtbildung berichtet. 

In Ergänzung früherer Fütterungsversuche wird festgestellt, daß 
Tyrosin, Arginin, Asparaginsäure, Asparagin, Ammonnitrat, Alanin, 
Leuzin und Citrullin keine Steigerung des Trigonellingehaltes bewirken, 
daß also Stickstoff in anorganischer und beliebiger organischer Form 
keine direkte Betainvermehrung bedingt, während die Fähigkeit, Tri- 
gonellin zu bilden, neuerdings für Ornithin und Prolin bestätigt wird. 
Wieder erhöhte dabei Zugabe von Urotropin als Formaldehydquelle die 
Ausbeute beträchtlich. 

Bei Fütterung angenommener Zwischenprodukte der Trigonellin- 
bildung, also von ö-Aminovaleriansäure, «-Oxy-ö-Aminovaleriansäure, 
Pyrrolidoncarbonsäure und auch bei Fütterung von 6-Oxy-a-Amino- 
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valeriansäure konnte ebenfalls eine Steigerung des Betaingehaltes be- 
obachtet werden, so daB angenommen werden darf, daB der von uns an- 
genommene Weg der Bildung von Prolin, Stachydrin und Trigonellin 
tatsächlich in der Pflanze verwirklicht ist. 


Literatur. 
1. Klein, Kriseh, Pollauf u. Soos: Osterr. bot. Z. 80, 273 (1931). — 2. Klein 
u. Linser: Z. physiol. Chem. 209, 75 (1932). — 3. Rejahn u. Seifert: Arch. f.Pharm. 
268, 499 (1930). 





UBER DIE SYMBIONTEN IN DEN KNOLLCHEN DER ERLE UND 
DES SANDDORNES UND DIE CYTOLOGISCHEN VERHALTNISSE 
IN IHNEN. 

Von 
REINHOLD SCHAEDE. 

(Breslau.) 

Mit 19 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 29. Dezember 1932.) 


Die Untersuchungen an den Knöllchen der Lupine (SCHAEDE 1932) 
gaben mir Veranlassung, mich auch mit einer Symbiose nicht bakterieller 
Art zu beschäftigen, nämlich mit den Wurzelknöllchen der Erle und des 
Sanddornes. Wenn gerade diese beiden Pflanzen gewählt wurden, so 
geht das darauf zurück, daß ZIEGENSPECK (1929) über deren Endophyten 
Angaben gemacht hat, die in keiner Weise mit der übrigen Literatur in 
Einklang zu bringen sind. Ferner haben dieser Autor sowie ARCULARIUS 
(1928) ein Verhalten der Kerne der Wirtszellen beschrieben, das einer 
Nachprüfung dringend bedürftig war. Doch auch abgesehen davon hätte 
sich eine Neubearbeitung wohl gelohnt, weil manches an der Symbiose 
noch klarzustellen ist. So sind z. B. von PEKLO (1910) und ARCULARIUS 
(1928) in den Knöllchen der Erle außer einem Strahlenpilz noch Bak- 
terien beobachtet worden, SPRATT (1912) will diese allein gefunden haben, 
und es ist ganz unklar, was es damit für eine Bewandtnis hat. 

Untersucht wurden Alnus japonica und A. glutinosa, deren Knöllchen 
im Mai und September von Bäumen entnommen wurden, die am Rande 
des. Teiches im Botanischen Garten zu Breslau stehen. Das Material 
von Hippophaé rhamnoides stammte aus Hiddensee auf Rügen!. 

Die Knöllchen wurden durch einen kräftigen Wasserstrahl von anhaftenden 
Erdteilchen möglichst gereinigt und nach JuEL fixiert (50% Alkohol 100 ccm, 
Zinkchlorid 2 g, Eisessig 2 ccm). Dieses Mittel hatte mir bereits bei den Lupinen- 
knöllchen gute Dienste geleistet und bewährte sich auch in den vorliegenden Fäl- 
len. Die Entwässerung und Einbettung in Paraffin wurde auf dem üblichen Wege 
vorgenommen. Mit dem Mikrotom wurden Schnittserien von 5 u Dicke herge- 
stellt. Die Färbung erfolgte in Fuchsin-Jodgrün (100 ccm Aqua dest., 0,15 g Jod- 
grün, 0,01 g Fuchsin). In dem Farbbad bleiben die Schnitte 2 Stunden, werden 
dann mit absolutem Alkohol kurz abgespült und für etwa 1/, Minute in Xylol- 


1 Herrn Dr. Fritz GESSNER von der Biologischen Forschungsstation in Hid- 
densee sage ich auch an dieser Stelle für die freundliche Übersendung von Wur- 
zeln mit Knöllchen meinen besten Dank. 
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Alkohol gestellt, darauf in Xylol. Ist zu starke Rotfärbung eingetreten, so werden 
die Schnitte in Xylol-Alkohol zurückgebracht, bis sie zur Zufriedenheit differen- 
ziert sind. Eingebettet wird in Xylol-Kolophonium, nicht in Canadabalsam, weil 
selbst in neutralem die blaue Farbe binnen einem Monat zerstört wird, während 
sich die Färbung in Kolophonium jahrelang hält. Einige Präparate der beiden 
Erlenarten wurden nach Gram gefärbt. Die mikroskopische Optik bestand aus 
einem Apochromaten 2 mm, n. A. 1,32 von W. und H. Seısert, Wetzlar, und 
einem binokularen stereoskopischen Tubusaufsatz mit periskopischen Okularen. 
Mit dem bezeichneten Objektiv wurde auch photographiert. 


Was die Literatur anbelangt, so soll hier die neue in erster Linie 


herangezogen werden, die alte nur da, wo es unumgänglich ist. Eine 
K 





a Abb. 1. b 
Abb. la, b. Alnus japonica. Vergr. 1200 Vordringen des Strahlenpilzes durch die Zellen. In 
den Hauptfäden stärker gefärbte Kérperrhen, die Verzweigung Hexenbesen ähnelnd. Die Zell- 
kerne (K) von normaler Struktur. 


nochmalige, ausführliche Besprechung der in vielen Punkten überholten 
Beobachtungen der älteren Autoren würde nichts Neues bieten und die 
vorliegende Veröffentlichung nur unnötig verlängern. PEKLO (1910), 
SHIBATA u. TAHARA (1917) und Lieske (1921, S. 264 ff.) haben sich mit 
der alten Literatur ziemlich ausführlich auseinandergesetzt, es genügt 
darum, auf sie zu verweisen. 

Nach den eben genannten Autoren sowie nach KREBBER (1932) dürfte 
es trotz Spratt (1912), ZIEGENSPECK (1929) und Borm (1931) feststehen, 
daß die Symbionten der Wurzelknöllchen von Alrus und Hippophaé 
Strahlenpilze sind. Ob außerdem bei der Erle noch Bakterien vor- 
kommen, soll in einem späteren Abschnitt eingehend untersucht werden. 
Zuerst wollen wir uns der Lebensgeschichte der Actinomyceten zuwenden 
und dem Verhalten der Wirtszellen in cytologischer Hinsicht. 
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Die Befunde bei Alnus japonica und A. glutinosa sind die gleichen 
bis auf einige Punkte, auf die jeweils hingewiesen werden wird. In ein- 
mal gebildeten Knöllchen schreitet die Infektion bekanntlich apikal 
weiter fort, indem Fäden des Strahlenpilzes die Zellwände durchsetzen 
und so in neue Zellen eindringen. Nach ArcuLarıus (1928, S. 203) findet 
die Infektion immer nur durch einen einzelnen Faden statt. Dem muß 
ich widersprechen, denn ich habe wiederholt beobachtet, wie dies durch 
zwei und mehr Fäden geschehen war; Abb. 1b z. B. zeigt einen Fall mit 
vier Fäden, von denen drei in der Ebene der Photographie liegen und 
deutlich sichtbar sind. In den Zellen verzweigen 
sich die Fäden vielfach, oft vornehmlich in der 
Nähe des Kernes. Bei Alnus japonica sind die 
Zweigfäden verhältnismäßig kräftig, sie bilden 
häufig pinienähnliche Gestalten oder solche, die 
stark an einen Hexenbesen erinnern (Abb. lau. b). 
Die Zweigfäden von A. glutinosa sind dagegen 
viel diinner und verfilzen sich zu einem lockeren 
Knäuel (Abb. 2). Die Hauptfäden sind wieder- 
um bei À. glutinosa dicker als bei À. japonica 
(vgl. Abb. 1 u. 2). 

SHIBATA u. TAHARA (1917, S. 175) erschien 
das Plasma der Fäden homogen ohne cytolo- 
gische Differenzierung. Für die Zweigfäden ist 
das richtig, denn sie sind meist zu dünn, als daß 
man Einzelheiten in ihnen unterscheiden könnte. 
Aber in den dicken Hauptfäden, besonders bei M4 Se ul ins 
A. glutinosa, sieht man mit Hilfe der hier ange- Hauptfadens in Stücke mit 
wandten Fixierung und Färbung eine schaumige Schaumigem ei. 
Struktur, die nichts anderes sein kann als das per = En ee 
Koagulat des Plasmas. Ferner befinden sich in malem Chromatinnetz. 
den dickeren Fäden meist rundliche Körperchen 
einer Substanz, die sich mit Fuchsin stark anfärbt (Abb. 1). SHIBATA 
(1901, S. 663) hat sie bereits gesehen. Mir begegneten sie bei A. japonica 
weit häufiger und sie lagen hier auch an vielen Stellen dichter als bei 
A. glutinosa. Sie waren bei ersterer Pflanze mitunter so groß, daß die 
Fäden durch sie aufgetrieben waren, wobei das Körperchen wie eine 
Blase erschien, im Inneren also ungefärbt blieb. Möglicherweise sind 
Quellungserscheinungen infolge der Fixierung dafür verantwortlich zu 
machen. Es wird sich sicher um einen Reservestoff handeln, auf keinen 
Fall bin ich geneigt, das Vorhandensein von „Kernen“ anzunehmen 
(vgl. Lieske 1921, S. 81 ff.). Wir kommen bald noch einmal kurz dar- 
auf zurück. 


Nach Surpata (1901, S. 663) zerfallen die Hauptfäden „sehr oft in 
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verschieden lange, gerade oder gekrümmte Stäbchen‘. Beim Strahlen- 
pilz von A. japonica sah ich diese Erscheinung verhältnismäßig selten 
und war, da ich dieses Objekt zuerst untersuchte, geneigt, sie auf 
Schrumpfung infolge von Entwässerung zurückzuführen. Bei A. gluti- 
nosa dagegen zeigte sich die Zergliederung der Hauptfäden sehr häufig 
(Abb. 2), und gar nicht selten hatten die einzelnen Stücke ungefähr 
gleiche Länge: Zunächst schienen mir die einzelnen Abschnitte inner- 
halb einer gemeinsamen Membran zu liegen, dann aber konnte ich fest- 
stellen, daß es sich nur um das Cytoplasma der Wirtszelle handelte, 
denn die scheinbare Membran stand mit dem Cytoplasma in unmittel- 
barem Zusammenhang und färbte sich wie dieses rein blau. Besonders 
gut zu erkennen war das dort, wo sich das Cytoplasma von den Faden- 
stücken ein wenig abgehoben hatte, wie Abb. 2 zeigt. Auf dieser Photo- 
graphie sieht man ferner den plasmatischen Inhalt der einzelnen an 
Stabchenbakterien erinnernden Stücke, der nicht homogen ist. Es fallen 
auch in jedem ein oder zwei kleine, stark gefärbte, runde Körperchen auf. 
Diese für ,,Kerne“ zu deuten, halte ich nicht für statthaft, denn einmal 
kann man auch Stäbchen finden, denen die Körnchen fehlen, und dann 
wissen wir vor allem nichts über irgendeine dem Kern der höheren 
Pflanzen auch nur ähnliche Funktion. Ich halte sie für Reservestoffe 
wie die kürzlich erwähnten Körperchen und andere, von denen noch 
zu reden ist. Betonen muß ich, daß der Zerfall der Hauptfäden immer 
erst eintritt, wenn sie ein gewisses Alter erreicht haben; die jungen 
Fäden, durch die die Infektion erfolgt, besitzen einen vollkommen zu- 
sammenhängenden plasmatischen Inhalt, in dem nicht einmal eine leise 
Andeutung von Segmentierung zu bemerken ist. SHIBATA (1901, S. 664) 
schreibt, daß auch die Zweigfäden, die den Knäuel bilden, sehr häufig 
in verhältnismäßig kurze Stäbchen zerfallen. Das habe ich allein bei 
A. glutinosa gefunden und auch hier nur in einem besonderen Falle, der 
im letzten Abschnitt (S. 412) eingehend behandelt werden wird. An sich 
ist das Zerfallen von Strahlenpilzen in bakterienartige Stücke durchaus 
nichts außergewöhnliches (LIESKE 1921, S. 51 ff.). 

Nach Lieske (1921, S.7, 48) sind alle Actinomyceten grampositiv, 
wenn es sich um junges, lebensfähiges Material handelt, die verzweigten 
Fäden des Erlensymbionten werden von ihm ebenfalls als positiv be- 
zeichnet (S. 267). An meinem fixierten Material zeigte sich ein anderes 
Verhalten, und zwar gleichmäßig bei beiden Erlenarten. Die jüngsten 
Fäden sind stets negativ, erst wenn sie älter geworden sind, werden in 
manchen Zellen — keineswegs in allen — Stücke der Fäden positiv, in 
den einen Zellen nur wenige, in anderen viele. Die Färbung ist teils an 
einzelne kleine, dichtgelagerte, rundliche Körper gebunden, teils an 
größere Brocken, teils sind längere oder kürzere Abschnitte der Fäden 
ganz durchgefärbt. Hieraus wird deutlich, daß die Färbung an die Ab- 
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lagerung eines bestimmten Stoffes in den Fäden gebunden ist!. Dieser 
ist nicht identisch mit dem durch Fuchsin darstellbaren, von dem eben 
die Rede war; die Verteilung des letzteren ist durchaus anders. 

Wie die früheren Beobachter schon beschrieben haben, schwellen von 
den Fäden, wenn sie die Wirtszelle zum größten Teil erfüllt haben, die 
in der Nähe der Zellwand liegenden am Ende an und bilden anfänglich 
kleine Keulen. Diese werden immer dicker und nehmen Kugelgestalt an 
(Abb. 3). Sie liegen in bis zu drei Reihen, von denen die äußerste von 
der Zellmembran nur durch eine feine Cytoplasmaschicht getrennt ist. 
In ihrer Gesamtheit sind sie so dicht gedrängt, daß sie sich gegenseitig 
abplatten und darum im Querschnitt stark an Waben erinnern. Im Zell- 
inneren sind nur hier und da einzelne Bläschen zu finden. Ihre Ent- 
wicklungsgeschichte ist vollkommen die gleiche, die Lieske (1921, 
S. 63 ff.) an Actinomyceten als Involutions- 
form beobachtete und folgendermaBen be- 
schreibt: ,,Die Faden schwellen zunächst an 
einem Ende kolbig an, die Anschwellung ver- 
groBert sich immer mehr, so daB schlieBlich 
eine groBe Kugel entsteht, an der ein Teil des 
ursprünglichen Strahlenpilzfadens noch un- 
verändert stielartig aufsitzt.‘ Darum kommt 
LrEskE (1921, S. 267) zu dem Schluß, daß die 
Bläschen der Symbionten ,,sicher als Involu- 
tionsformen aufzufassen sind, die durch Auf- 
hebung des Längenwachstums infolge äuBerer 
Einflüsse entstanden sind“. Zu einem ent- ,, 45.2, Ainus japonica. 

ergr.1200. Junge Actinomyces- 
sprechenden Ergebnis kommt auch KREBBER Bläschen. K der Zellkern. 
(1932, S. 600 f.). Die Deutung der Bläschen 
als Sporangien oder ähnliche Organe, der bereits SHIBATA u. TAHARA 
(1917, S. 178) entgegengetreten sind, dürfte widerlegt sein. Erwähnens- 
wert ist, unter welchen Bedingungen Lieske (1921, S. 65) an Strahlen- 
pilzen in Kultur Bläschenbildung erhielt, nämlich sehr häufig in alten, 
kohlehydratreichen Flüssigkeitskulturen und auf Agar mit Zusatz von 
Ammoniumchlorid. Beide Bedingungen sind sicherlich in den Knöllchen 
gegeben. Stärke läßt sich in Menge leicht nachweisen, und die Ammo- 
niumsalze dürften auch nicht fehlen. Von anderen Einwirkungen der 
Wirtspflanze auf den Symbionten, die uns zwar unbekannt, aber sicher- 
lich vorhanden sind, sei einmal ganz abgesehen. 

An den Bläschen bleiben die Fäden, aus deren Enden sie sich ent- 
wickelt haben, erhalten. Ich habe gerade darauf mein Augenmerk be- 
sonders gerichtet, weil nach SHiBATA (1901, S. 665) die Bläschen frei im 

1 Nebenbei sei erwähnt, daß bei der Erle die verholzten Elemente des Zentral- 


zylinders und die Mittellamellen des Periderms grampositiv sind. 
26+ 
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plasmatischen Wabenraum liegen und nach SHIBATA u. TAHARA (1917, 
S. 176) sie anscheinend von den Fäden losgelöst werden, auch Arcv- 
LARIUS (1928, S. 205) schreibt, die Hyphen würden reduziert, so daß nur 
die Bläschen übrigbleiben. Alle drei Angaben entsprechen nicht den 
tatsächlichen Verhältnissen. Wenn eine Ablösung vorliegt, so geht sie 
auf die Präparation zurück. Wir müssen bald noch einmal darüber 
reden (S. 396). 

Bereits BRUNCHORST (1886, S. 167) erkannte, daß die Bläschen eine 
Membran besitzen. PEKLO (1910, S.458) sind sie membranlos und 
amöboid erschienen. Dagegen haben sie nach SHIBATA u. TAHARA 
(1917, S. 176) „äußerst dünne Häutchen‘“. Das ist richtig, denn man 
kann das Cytoplasma der Wirtspflanzen von den Membranen bei ein- 
gehender Untersuchung deutlich unterscheiden, und es bleiben nach der 
Verdauung die Häute der Bläschen zurück, wie die beiden letztgenannten 
Forscher ebenfalls gesehen haben (vgl. auch S. 397). 

Der Inhalt der Bläschen war in meinen Präparaten infolge der Fixie- 
rung und Entwässerung gewöhnlich etwas geschrumpft, doch gab es auch 
solche, deren Raum vom Plasma ganz ausgefüllt wurde, besonders wenn 
es sich um junge handelte. Im Plasma liegen in geringer Zahl jene rund- 
lichen bis länglichen Körperchen, deren Natur aufzuklären SHIBATA u. 
Tanara (1917, S. 177) sich vergeblich bemüht haben. In meinen Schnit- 
ten waren sie durch Fuchsin intensiv rot gefärbt gleich den in den Fäden 
beschriebenen Körperchen. Ich habe ferner wie die eben genannten 
Autoren die Färbbarkeit mit Methylenblau und Jodjodkalium feststellen 
können und eine Untersuchung auf Volutin angestellt, aber ohne ein- 
deutiges Ergebnis. Die Kleinheit der Objekte erschwert die Unter- 
suchung sehr, es ist auch möglich, daß die Fixierung einen Einfluß aus- 
übt, ganz abgesehen von der Unsicherheit mikrochemischer Reaktionen 
im allgemeinen. Wahrscheinlich handelt es sich um einen Reservestoff, 
der dem Volutin nahestehen könnte, und wohl der gleiche ist wie der 
ebenfalls mit Fuchsin färbbare in den jungen Fäden. 

Wiederholt findet sich in der Literatur die Angabe, der Blaseninhalt 
zerfalle in mehr oder weniger zahlreiche Abschnitte (BRUNCHORST 1886, 
S.171; MoELLER 1890, S. 222; PEKLO 1910, 8.459; SHIBATA 1901, 
S. 665; KREBBER 1932, S. 600). SHiBaATA u. Tamara (1917, 8. 177) 
meinen freilich, die Zerklüftung werde durch eckige und scharfkantige 
Einschliisse der Bläschen vorgetäuscht. Ich habe zweierlei Formen der 
Segmentierung beobachtet, nämlich eine Zerklüftung in wenige große 
Kugelabschnitte und einen Zerfall in viele kleine Stückchen. Letzterer 
kommt nur beim Actinomyces von Alnus glutinosa vor, und zwar ver- 
hältnismäßig selten. Als ich A. japonica untersuchte und hier die Zer- 
klüftung nicht allzu häufig sah, glaubte ich zunächst an Schrumpfung 
durch die Entwässerung. Doch war die Erscheinung bei A. glutinosa 





und des Sanddornes und die cytologischen Verhältnisse in ihnen. 395 


so häufig, daß Kunstprodukt ausgeschlossen schien, und vor allem war 
das Ergebnis der Farbung nach Gram überzeugend. Ausgewachsene 
Blasen sind teils positiv, teils negativ, und zwar mit allen Übergängen 
von völliger Farblosigkeit bis zu intensiver Färbung. Sehr auffällig ist 
aber, daß, wo Segmente gebildet sind, im selben Bläschen die einen stark 
gefärbt, die anderen aber nur schwach gefärbt oder gar farblos sein können. 
Das ist nur möglich, wenn die Abschnitte voneinander streng geschieden 
sind und die grampositive Substanz in verschiedener Menge enthalten. 
Die Färbung ist diffus, zwar nicht ganz gleichmäßig, doch auch nicht 
von einzelnen Körperchen deutlich abhängig. Anders verhalten sich die 
Bläschen von A. japonica. Wohl finden sich auch hier gefärbte und un- 
gefärbte Bläschen, die ersteren in größerer Zahl als bei der anderen 
Erlenart, aber die Färbung ist in erster Linie an sehr kleine Körperchen 
gebunden, die teils in dichten Haufen, teils vereinzelt liegen. Die übrige 
plasmatische Substanz färbt sich nur schwach. Die vorliegenden Körn- 
chen sind nicht identisch mit den früher erwähnten mit Fuchsin dar- 
stellbaren, denn letztere sind größer, und es gibt ihrer immer nur wenige 
in jedem Bläschen. Vielleicht entspricht die Segmentierung der Bläschen 
der oben besprochenen Zergliederung der Fäden. Jedenfalls besteht ein 
Parallelismus im Vorkommen beider Erscheinungen, sie sind bei A. glu- 
tinosa häufiger als bei A. japonica. 

Außerdem habe ich, wie gesagt, beim Strahlenpilz von A. glutinosa 
hier und da das Zerfallen des Bläscheninhaltes in Stückchen gefunden. 
Dies sieht wesentlich anders aus als die Zerklüftung, denn es bilden sich 
nicht Kugeläbschnitte, sondern in größerer Zahl kleine, längliche bis 
unregelmäßig gestaltete Körperchen, deren Inhalt nicht homogen ist. 
Dieser Vorgang darf nicht verwechselt werden mit einer Erscheinung, 
die bei beiden Erlenarten während der Verdauung der Bläschen nicht 
selten auftritt. Hier wird der Inhalt ungleichmäßig angegriffen, so daß 
einzelne Portionen zu entstehen scheinen nach Analogie mit korrodierten 
Stärkekörnern, wodurch Zerfall in kleine Stücke vorgetäuscht werden 
kann. Genaue Untersuchung des Zustandes des Zellinhaltes und der 
Einzelheiten in den Bläschen führen zur Erkenntnis der wirklichen 
Verhältnisse. 

Die Zerfallsprodukte sind von früheren Forschern zum Teil als Sporen 
oder ähnliche Fortpflanzungsorgane aufgefaßt worden, jedoch zu Un- 
recht. Wir müssen uns die weitere Erörterung bis zum letzten Abschnitt 
aufheben (S. 406ff.). 

In den bläschenführenden Zellen sind die Fäden unverändert. Nur 
einzelne kurze Abschnitte sind ausgefüllt mit einer durch Fuchsin kräftig 
färbbaren Substanz. Bei A. japonica begegnete ich dem häufiger als bei 
A. glutinosa. Es kann den Anschein haben, als lägen in dem zart- 
gefärbten Fadengewirr Stäbchen von wechselnder Form und Länge, 
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doch erkennt man bei genauer Betrachtung, daB es nichts als Faden- 
abschnitte sind mit Einlagerung der erwähnten Masse. Sie wird identisch 
sein mit der in gleicher Weise farbbaren in den jungen Faden und viel- 
leicht auch mit den großen Körperchen in den Bläschen. Die Gram- 
Färbung zeigt in den alten Fäden das gleiche Ergebnis wie in den jungen 
(S. 392). 

Hat der Actinomyces ein gewisses Alter erreicht, dann wird er von 
der Wirtspflanze abgebaut, verdaut, und es bleibt nichts übrig als die 
feinen Membranen der Fäden und Bläschen. SHiBATA (1901, S. 667) 
hielt die Reste für Zellplasma, PEKLO (1910, S. 667) fand keine so weit- 
gehende Verdauung wie angegeben. Beide waren im Irrtum, denn auch 
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Abb. 4. Alnus ne Siemens 1200. Fäden und Bläschen cae as im Abbau, die letzteren 
aber noch gut erkennbar. Zellkern unverändert. — Abb.5. Alnus japonica. Vergr. 1200. Ver- 
dauung des Strahlenpilzes so gut wie vollendet, seine Reste zusammengeballt. Zellkern noch 
immer unverändert. 
SHIBATA u. TAHARA (1917, S. 176 f.) haben Resorption bis auf die Mem- 
branen beobachtet. Der Vorgang spielt sich folgendermaßen ab. Zu- 
nächst vermindert sich die Färbbarkeit der Plasmamasse der Bläschen, 
wodurch die roten Körperchen deutlicher hervortreten. Dann schwinden 
auch diese, und die Bläschen beginnen nach Verlust des Innendruckes 
zusammenzuklappen (Abb.4). Aus den Fäden geht gleichfalls jede 
stärker färbbare Substanz verloren, einschließlich der früher beschrie- 
benen schaumigen Struktur, also des Plasmas, und sie fallen zusammen 
wie leere Schläuche. Die Verdauung schreitet von der Peripherie der 
Zelle nach innen fort, denn in diesem Sinne nimmt die Färbbarkeit des 
Actinomyces ab infolge des Schwindens seiner Inhaltsbestandteile. Da 
alles zunächst noch seine ursprüngliche Lage ungefähr beibehält, lassen 
sich die an den Bläschen ansitzenden Fäden erkennen. Später verwirren 
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sich die Membranreste zu einem Knäuel (Abb. 5), der recht dicht sein 
kann. Dafiir, daB diese Reste wirklich nur aus Membransubstanz be- 
stehen, ist in der Färbung mit Fuchsin-Jodgrün eine Stütze geboten. 
Das Cytoplasma der Wirtspflanze färbt sich nämlich blau, ihre Zell- 
membranen dagegen mit einem eigenartigen Grau. Den gleichen Farb- 
ton nehmen stets die Strahlenpilzreste an und keine Spur von Blau. 
Die grampositive Substanz wird während der Verdauung vermindert, 
am längsten sichtbar bleiben in den geschrumpften Bläschen unregel- 
mäßige Bröckchen, die endlich auch verschwinden. 

Während dieser Vorgänge lebten die Wirtszellen noch. Nunmehr 
verlieren sie ihren Turgor durch Tod und werden von ihren Nachbarn 
zusammengedrückt. Das zeigt Abb. 7 im Übersichtsbild an einem Knöll- 
chen von Hippophaé rhamnoides, wo ganz ähnliche Verhältnisse vor- 
liegen. Die Knôllchen von Alnus werden an der Stelle, wo die infizierten 
Zellen absterben, dünner, weil ja hier eine beträchtliche Anzahl von 
Zellen ausfällt. Die Actinomyceten von Alnus japonica und A. gluti- 
nosa werden nach dem Gesagten bis auf die Membranen vollständig ver- 
daut, bei letzterer Pflanze muß freilich eine Einschränkung gemacht 
werden, die im letzten Abschnitt behandelt werden wird. 

Gehen wir nun zur Cytologie der Zellen der Wirte über. Die nicht- 
infizierten Zellen des parenchymatischen Gewebes besitzen einen nur sehr 
dünnen Plasmabelag an der Membran, im Innern höchstens einige feine 
Plasmastränge. Die Gestalt der Kerne richtet sich wie bei anderen 
Pflanzen nach der Lage. Sind sie wandständig, so haben sie linsen- 
ähnliche Form, befinden sie sich im Innern der Zelle, so sind sie rund- 
lich, länglich, manchmal auch unregelmäßig gestaltet. Auch lappige, 
amöboide und ähnliche auffallende Gestalten, wie sie SHIBATA (1901, 
S. 668) beschreibt, treten auf, doch glaubë ich, daß hier die Fixierung 
Einfluß gehabt hat. Im Kernraum befindet sich ein zartes Netz von 
chromatischer Substanz, von dem manche Knoten wie bei anderen 
Objekten etwas dicker sind. Chromozentren dagegen oder andere be- 
sonders hervortretende Anhäufungen chromatischer Substanz fehlen. Es 
ist immer nur ein verhältnismäßig kleiner Nucleolus vorhanden. Die 
Kerne von A. japonica sind beträchtlich größer als die von A. glutinosa. 

In frisch infizierten Zellen findet sich nicht mehr Cytoplasma als in 
nichtinfizierten. Um die Zweigfäden des Strahlenpilzes von A. japonica 
ist keine Anhäufung von Plasma zu sehen (Abb. 1), doch scheint sich 
in dem Fadenknäuel bei A. glutinosa etwas mehr Plasma anzusammeln 
(Abb. 2). Die Kerne solcher Zellen sind erheblich größer als die der pilz- 
freien einschließlich ihrer Nucleolen, im übrigen jedoch bleiben sie un- 
verändert (Abb. 1b u. 2). Nach Ausbildung der Bläschen ist das wand- 
ständige Plasma noch gut zu unterscheiden; ob sich zwischen den Fäden 
welches befindet, läßt sich in dem Gewirr nicht entscheiden, doch wird 
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es auch hier an geringen Mengen nicht fehlen. Die Kerne dieser Zellen 
fand ich kleiner als im vorhergehenden Zustand (vgl. Abb. 1b u. 3), es 
fiel mir schwer, jetzt überhaupt Größenunterschiede gegenüber nicht- 
infizierten Zellen festzustellen; auch die Nucleolen sind wieder kleiner. 
Gestaltsveränderungen der Kerne in bläschenführenden Zellen begegnet 
man häufig, sie sind bedingt durch die räumlichen Verhältnisse. Denn 
da Bläschen und Fäden den verfügbaren Raum größtenteils einnehmen, 
muß sich der Kern dem für ihn übrigbleibenden anpassen. 

Während der Verdauung und bis zu ihrem Schluß ist bei Lebzeiten 
der Zelle nur ein äußerst feiner cytoplasmatischer Saum an der Zell- 
wand zu erkennen und mit Sicherheit auch nur dort, wo Plasmolyse 
eingetreten ist. An den Resten des Actinomyces konnte ich kein Cyto- 
plasma sehen. Die Kerne nehmen, weil sich ihnen jetzt mehr Raum 
bietet, wieder rundliche Formen an, sonst aber zeigt sich an ihnen keine 
Veränderung, wie Abb. 4 und 5 beweisen. Auch SHIBATA (1901, S. 666) 
hat in diesem Stadium die Kerne unverändert gefunden. Recht merk- 
würdig ist, daß die Kerne, die dicht am Knäuel der Pilzreste liegen, mit 
dem Cytoplasma in keiner Verbindung zu stehen scheinen (Abb. 5). Ich 
habe vergebens nach Plasmasträngen gesucht, wie sie in nichtinfizierten 
Zellen bei zentraler Lage des Kernes leicht zu finden sind. Es soll in- 
dessen nicht in Abrede gestellt werden, daß sich um den Kern noch ein 
feines Plasmahäutchen befinde, es könnte zu dünn sein, um sichtbar 
zu werden. 

Ist schließlich die Zelle tot und mehr oder weniger zusammengedrückt, 
dann ist von Plasma und Kern nichts mehr zu entdecken. Der Kern 
wird mit dem Absterben seine Färbbarkeit verlieren, wie es in den 
Knöllchen von Lupinus albus unter ähnlichen Verhältnissen auch ge- 
schieht (ScHAEDE 1932, S.419). Offenbar wird jede brauchbare Sub- 
stanz der in Rede stehenden Zellen von ihren Nachbarn resorbiert. 

Über das Zustandekommen der ersten Infektion einer symbionten- 
freien Wurzel ist kaum etwas bekannt. PEKLO (1910, S. 531) meinte, 
die Einbruchspforte in den Wurzelhaaren gefunden zu haben. Indessen 
ist gegen seine Infektionsversuche mancherlei einzuwenden. Wir er- 
fahren nichts darüber, ob PEKLO seine Versuchspflanzen steril aufge- 
zogen hat. Ist das nicht geschehen, so kann eine Infektion in den ersten, 
höchstens mikroskopisch feststellbaren Stadien schon vorliegen, ehe der 
Versuch begonnen hat, und auf diese Weise ein Gelingen vortäuschen. 
Ferner ist PEKLO die Isolation des Symbionten zweifelsohne mißglückt, 
wie durch Lıeske (1921, S. 26, 264 ff.) klargestellt sein dürfte, und so 
sind denn seine Infektionsversuche nicht einmal mit dem richtigen 
Organismus angestellt worden. Aber auch abgesehen davon, wird man 
stutzig, wenn man bei PEKLO (1910, S. 531) liest, die Infektionsfäden 
seien ziemlich dick gewesen, und er sei imstande gewesen, ‚sie auch in 
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vivo zu beobachten“. Das kann für die so dünnen Fäden des Actino- 
myces schwerlich zutreffen. Was dieser Forscher durch die Wurzelhaare 
eindringen sah, ist sicherlich irgend etwas anderes gewesen. 

Ein glücklicher Zufall spielte mir ein kleines Knöllchen in die Hände, 
aus dessen Schnittserie sich einiges über die erste Infektion ablesen ließ. 
Ich habe dann diese Sache noch weiter verfolgen wollen und eine Anzahl 
möglichst kleiner Knöllchen geschnitten, jedoch ohne Erfolg; nirgends 
fanden sich so eindeutige Bil- 
der wieder. Abb. 6 zeigt das € rt (Pa 
Wesentliche in Mikrophoto- 
graphie des fraglichen Teiles 
von einem der Schnitte. 
Durch das Periderm, das be- 
reits mehrere Schichten stark 
und an dieser Stelle etwas 
unregelmäßig ausgebildet ist, 
laufen zwei Reihen langge- 
streckter Zellen (auf dem ab- 
gebildeten Schnitte ist ganz 
außen nur eine Reihe sicht- 
bar), sie fallen sofort durch 
Gestalt und Färbung ins 
Auge. Ihr Inhalt besteht aus 
Actinomycesbläschen, zwi- 
schen denen teils eine unde- 
finierbare rot gefärbte Masse, 
teils groBe und kleine griine 4 
Kugeln liegen. Auch Kerne 


sind vorhanden mit normaler ra = AN” ahs ei 





Struktur, deren chromati- . 

sche Bestandteile sich jedoch * +M 

blaugrün gefärbt haben im Abb. 6. Alnus japonica. Vergr. 250. Eindringen des 
Gegensatz zu der rein blauen eg re CR 

Farbe derselben in anderen Geweben. Nähere Untersuchung ergab, daB 
diese stark zu grün neigende Färbung auf Gerbstoff zurückgeht. Die 
Kugeln sind entweder Gerbstoffblasen oder Gerbstoffverbindungen, die 
gleichen finden sich im Periderm neben dicken grünen Massen, die 
an den Zellwänden haften. Es macht den Eindruck, als ob der Strahlen- 
pilz, nachdem er sich in den Zellen angesiedelt, sie zu dem Wachstum in 
die Lange veranlaBt hat und durch sie hindurch in das Parenchym ein- 
gedrungen ist, infolge von starker Gerbstoffeinlagerung samt dem übrigen 
Zellinhalt getötet und konserviert worden ist. Eine Verdauung ist nicht 
eingetreten, zum wenigsten ist sie nicht bis zum Ende durchgeführt worden. 
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Anders sieht es in dem parenchymatischen Gewebe unterhalb des 
Periderms aus. Hier liegen Zellen, die lediglich Membranreste des 
Strahlenpilzes enthalten, es hat also an dieser Stelle eine regelrechte 
Verdauung stattgefunden. Weiter nach innen kommen Bläschen im 
Verdauungszustand, dann vollentwickelte sowie junge, und schlieBlich 
die fortwachsenden Infektionsfäden. Die Sachlage ist demnach ganz 
klar. Die jüngsten Teile des Strahlenpilzes befinden sich in der Tiefe 
des Knöllchens, die ältesten unmittelbar unter dem Periderm; es kann 
sich nur um einen Einbruch von dieser Seite her handeln, nicht etwa 
um einen Durchbruch von innen nach außen. 

Dicht neben der eben beschriebenen Infektionsstelle lag eine zweite. 
Hier war der Actinomyces nicht senkrecht nach innen gegangen, sondern 
erst eine kurze Strecke tangential, teils in Peridermzellen, teils im Paren- 
chym zunächst diesen fortgewachsen. Da unzweifelhaft Fäden in fertigen 
Korkzellen nachzuweisen waren, müssen diese zum mindesten in jugend- 
lichem Zustand vorhanden gewesen sein, als der Actinomyces sie durch- 
drang. Nach ihrer vollständigen Ausbildung wird das schwerlich ge- 
schehen sein wegen der Imprägnierung des ganzen Inhaltes mit Gerbstoff. 

Beide Infektionsstellen haben möglicherweise den gleichen Ursprung. 
Da aber die äußersten Schichten der Wurzel bereits abgestoßen waren, 
ließ sich das nicht mehr feststellen. Ebenso wenig kann man sagen, ob 
der Actinomyces sich ansiedelte, als die Wurzel noch eine Epidermis 
und Wurzelhaare besaß, oder in einem späteren Zustand. Um hier 
weitere Auskunft zu erlangen, wurden möglichst kleine, einzeln stehende 
Knöllchen, so viele ich bekommen konnte, untersucht, aber vergebens. 
Sowohl in diesen als in älteren Knöllchen waren Stellen mit einem 
Strahlenpilz in den peripheren Schichten zu finden. Allein infolge von 
sekundären Veränderungen des Gewebes, besonders durch Anlage neuen 
Korkgewebes mitunter recht tief im Parenchym, waren die Verhältnisse 
so unübersichtlich geworden, daß irgend etwas sicheres sich nicht mehr 
aussagen ließ. Auch versuchen Pilze das Periderm zu durchdringen, 
werden aber durch Korkschichten mit starker Gerbstoffablagerung ab- 
geriegelt. So müssen wir uns denn mit dem hier über die erste Infektion 
Mitgeteilten begnügen; immerhin sind wir der Lösung der Frage ein 
wenig näher gekommen. Hoffentlich hat ein späterer Untersucher mehr 
Glück. 

Was die Arbeit von SPRATT (1912) über die Erlenknöllchen anbe- 
langt, so wird man gut tun, sie wie SHIBATA u. TAHARA (1917, S. 179) 
nur kurz zu streifen. Daß SPRATT die Isolierung des Endophyten nicht 
geglückt ist, ist verzeihlich, aber die histologischen und cytologischen 
Untersuchungen sind einschließlich der Zeichnungen so mit Mängeln be- 
haftet, daß sie selbst von den älteren Autoren, die doch mit viel ein- 
facheren Mitteln gearbeitet haben, erheblich übertroffen werden. Hätte 








und des Sanddornes und die cytologischen Verhältnisse in ihnen. 401 


SPRATT hier sorgfältiger gearbeitet, so hätte es ihr nicht entgehen können, 
daß der isolierte Organismus mit dem Endophyten keine Ähnlichkeit besaß. 


Der Actinomyces von Hippophaé rhamnoides stimmt in großen Zügen 
mit dem der beiden Erlenarten überein. Abb. 7 gibt einen Überblick in 


ungefähr medianem Längs- 
schnitt durch ein Knöllchen. 
Er ähnelt stark dem Längs- 
schnitt durch eine Wurzel- 
spitze. Dicht hinter dem Ve- 
getationskegel um den Zen- 
tralzylinder herum wächst 
der Strahlenpilz nach vorn 
zu. Dann kommen Zellen 
mit jungen Bläschen in der 
Entwicklung, hinter diesen 
eine breite Zone mit ausge- 
bildeten Bläschen. Weiter 
zurück fällt die Färbung 
schwächer aus, und die infi- 
zierten Zellen erscheinen dem 
Inhalt nach weniger dicht, 
denn hier beginnen die Ab- 
bauerscheinungen. Schließ- 
lich sind die Zellen nur noch 
mit Strahlenpilzresten erfüllt 
und werden nach dem Ab- 
sterben von den Nachbarn 
zusammengedrückt. Wenn 
ARCULARIUS (1928, S. 196 f.) 
so weitgehenden Abbau nicht 
gefunden hat, liegt das dar- 
an, daß er entweder zu junge 
Knöllchen bearbeitet oder sie 
zu kurz abgeschnitten hat. 
Die vorliegende Photographie 
beweist jedenfalls das Gegen- 





Abb. 7. Hippophaë rhamnoides. Vergr.65. Medianer 
Längsschnitt durch ein Knöllchen. In der Nähe des 
Vegetationskegels der Actinomyces fortwachsend, da- 
hinter stark gefärbt die Zone mit vollausgebildeten Bläs- 
chen, darauf schwächer gefärbt die Zone mit Verdauung 
der Bläschen, schließlich die infizierten Zellen abgestor- 
ben und zusammengedrückt, in ihnen die Reste des 
Actinomyces. 


teil der seinigen. In den Einzelheiten zeigt der Symbiont des Sanddornes 
bemerkenswerte Unterschiede gegenüber denen der Erlen. Die Fäden sind 
dünner als bei den letzteren, enthalten jedoch auch die mit Fuchsin dar- 
stellbaren Körnchen. Die Bläschen sind kleiner und erfüllen die ganze 
Zelle. Zwischen ihnen bleibt nur sehr wenig Raum, der von den dicht 
zusammengedrängten Fäden eingenommen wird (Abb. 8). Diese sind, 
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weil sie noch dazu sehr dünn sind, nur schlecht zu sehen. Das mag 
ARcULARIvS (1928, S. 196) zu dem Irrtum verleitet haben, die Hyphen 
gingen an den Bläschen verloren. Wenn die Verdauung einsetzt und 
infolge Schrumpfens der Bläschen mehr Raum in der Zelle wird, sind 
die Fäden deutlicher erkennbar. In den Bläschen befinden sich einige 
rot färbbare stets rundliche Körperchen, denen in den Fäden sehr ähn- 
lich, nur größer, sicherlich Reservestoffe wie bei der Erle. Während der 
Verdauung treten sie erst deutlicher hervor (Abb. 9) und verschwinden 
später. Zerklüftung des Inhaltes habe ich nur sehr selten gesehen. 

Nach der Verdauung bleiben wie bei den Erlen allein die Membranen 
des Symbionten übrig, auch hier erhalten die Reste gleich den Zell- 
membranen durch Jodgrün den grauen Farbton im Gegensatz zu dem 
blauen Cytoplasma (vgl. S. 397). Eigentümlich ist, daß man zwischen 
diesen Resten gelegentlich ein Bläschen mit vollem Inhalt ohne An- 
zeichen von Verdauung findet, und zwar noch in ganz späten Stadien. 
Ob vereinzelte Bläschen eine Art von Dauerorgan bilden und überhaupt 
nicht verdaut werden? 

Das Cytoplasma ist in den bläschengefüllten Zellen des dicht ge- 
drängten Inhaltes wegen sehr schlecht zu sehen. Ist die Verdauung im 
Gange, so wird es wieder deutlich, solange die Zelle lebt. 

Die Kerne der nichtinfizierten Zellen unterscheiden sich von denen 
der Erle durch Chromozentren, rundliche Brocken von chromatischer 
Substanz, die außer dem Chromatinnetz vorhanden sind. Von den 
Nucleolen lassen sie sich leicht durch die Färbung mit Fuchsin-Jodgrün 
unterscheiden, denn die ersteren werden stets rot, die Chromozentren 
dagegen blau (vgl. ScHAEDE 1932, S.421). Es ist den Cytologen lange 
bekannt, daß die Chromozentren in der Prophase mit in die Chromo- 
somen eingehen und bei deren Dispersion am Schluß der Kernteilung 
wieder zurückbleiben. Sie haben keine unmittelbare Beziehung zum 
Nucleolus weder der chemischen Natur noch der Funktion nach. Die 
ganze Literatur darüber anzuführen, ist hier nicht der rechte Platz, es 
genügt, bei TIscHLER (1921/1922) über diesen Gegenstand nachzulesen. 
Wir müssen diese Dinge von vornherein klarstellen wegen der Angaben 
von ZIEGENSPECK und Bors, die bald zu erörtern sein werden. 

Die Kerne der infizierten Zellen sind genau so organisiert, nur größer. 
Wenn nun der Zellraum von den Bläschen dicht besetzt wird, hat das 
für die Gestalt der Kerne seine Folgen. Liegen sie dicht an der Membran, 
so werden sie ganz flach und dünn. Oft erstrecken sich von einem der- 
artigen Kernteil Fortsätze zwischen die Bläschen hinein. Die merk- 
würdigsten Formen aber zeigen die Kerne, die im Innern der Zellen 
liegen. Sie sind in die engen Gänge zwischen den Bläschen eingezwängt 
und gleichen so einem unregelmäßigen Netzwerk (Abb. 8). In diesen 
Fällen ist von einem Chromatinnetz nichts mehr zu sehen, sondern die 
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ganze chromatische Substanz erscheint als dichte Masse ohne erkennbare 
Struktur und tritt daher im Präparat durch die kräftig blaue Farbe 
scharf hervor, während die Karyolymphe offenbar bis auf ein Minimum 
reduziert ist. Der Nucleolus ist hier nicht mehr mit Sicherheit zu identi- 
fizieren, weil er sich ganz ähnlich farbt wie der Inhalt der Bläschen. 
Vielleicht hat er sich auch zerteilt und ist mit eingeklemmt zwischen 
den letzteren. Derartige Kernformen sind nichts neues. ZIMMERMANN 
(1896, S. 14) hat sie bereits im Endosperm von Zea Mays beobachtet, 





Abb. 8. Hippophaë rhamnoides. Vergr. 1200. Zellen mit Actinomyces-Fäden und Bläschen dicht 
erfüllt. Die Zellkerne (K) infolge beschränkten Raumes eigenartig gestaltet. 


wo sich die Kerne mit dem zwischen den Stärkekörnern übrigbleibenden 
Raum begnügen müssen. ZIMMERMANNs Zeichnungen solcher Kerne 
können ohne weiteres auf die von Hippophaé übertragen werden. Man 
vergleiche auch, was TiscHLER (1921/1922, S. 9) darüber angibt. Ganz 
ähnliche Kerne beschreibt ferner MIEHE (1924, S. 8) für Gunnera macro- 
phylla in den mit Blaualgen gefüllten Zellen. Werden die Bläschen ab- 
gebaut und bessern sich damit die räumlichen Verhältnisse in der Zelle, 
dann nehmen die Kerne auch wieder einigermaßen normale Gestalten 
an (Abb. 9). Nach dem Tode der Zelle sind die Kerne nicht mehr nach- 
weisbar wie bei den Erlen. 

Die eigenartigen Kerngestalten sind von ARCULARIUS (1928, S. 198) 
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dahin gedeutet worden, daß die Kernmembran aufgelöst würde und 
Stücke der Kernsubstanz in das Plasma überträten. Beides trifft nicht 
zu, wie die Photographien, Abb. 8 und 9, beweisen. 

Nun bleibt nur noch übrig, auf die Arbeit von ZIEGENSPECK (1929) 
über die Knöllchen von Hippophaé und Alnus einzugehen, womit sich 
zugleich auch die von Borm (1931) erledigt, die den gleichen Inhalt 
hat. Ersterer hat von den Knöllchen Azotobacter isoliert. Das ist sehr 
wohl möglich, nur stammt die Bakterie sicherlich nicht aus dem Innern 
intakter Knöllchen. Wenn man unter dem Mikroskop an den Schnitten 
die reiche Flora sieht, die sich auf dem Periderm und in verwitternden 
Zellen desselben angesiedelt hat, kann man sich nicht wundern, wenn 
Isolierungsversuche mißglücken, selbst wenn die Knöllchen äußerlich 

nach Möglichkeit sterilisiert wer- 

den. Man vergleiche hierzu die 

Versuche von KREBBER (1932, 

S. 602ff.). Daß Azotobacter im In- 

nern verrottender Knöllchen auf- 

tritt, wäre auch durchaus möglich. 

Jedenfalls ist es LIEsKE (1921, 

S. 257) gelungen, „aus Erlenknöll- 

chen bei sorgfältigster Arbeit 

Strahlenpilze zu isolieren, die den 

Symbionten in den Knöllchen gli- 
x chen“. Es kann kaum zweifelhaft 

sein, wessen Isolierungsergebnis 

den größeren Anspruch auf Rich- 
Abb. 9. Hippophaé rhamnoides. Vergr. 1200. tigkeit für sich hat. Was es mit 
sen Tier u esstaltet + den Bakterien für eine Bewandt- 
nis hat, die PEKLO (1910, S. 462ff.) 
und ARCULARIUS (1928, S. 206) als Endophyten beobachtet haben, wird 
im nächsten Abschnitt behandelt werden. Auf die Cyclogenie, die ZIEGEN- 
SPECK (1929, S. [54]) seinem Azotobacter zuschreibt, näher einzugehen, 
ist hier nicht der geeignete Ort. Nach den Arbeiten von Stapp u. ZYCHA 
(1931) wird man auf diesem Gebiete mit viel mehr Kritik und Vorsicht 
zu Werke gehen müssen, als das bisher üblich gewesen ist. 

Was ZIEGENsPEcK (1929, S. [56]) über den Befund im Innern der 
Knöllchen schreibt, müssen wir wörtlich zitieren, es könnte sonst der 
Verdacht entstehen, wir hätten durch unzulängliches Referieren zur 
Entstehung von Mißverständnis Veranlassung gegeben: ,,Bei den Bak- 
teriorhizen haben wir den günstigsten Fall, daß das Plasma einen ab- 
schließenden Schlauch um die Bakterienkolonie bildet. Die Bakterien 
dringen in Plasma und Schleimstränge eingehüllt von Zelle zu Zelle vor. 
Es ist nur eine Frage der Differenziation und Färbung, ob man feinste 
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‚Pilzhyphen‘ oder Bakterienziige sieht. Wesentlich ist, daß ein Teil 
der Bakterien immer sehr bald die Körnchen führt und sich zugleich 
schlecht färbt. Die Bakterien vermehren sich nun in den Zellen. Die 
Körnchen schwellen an. Es kriechen Amöben heraus. Diese verschmelzen 
zu Großamöben. Die Zelle wird scheinbar von einer Anzahl von Kern- 
splittern mit gesonderten Nucleolen besiedelt. Die Phagenzellen iso- 
lieren sich. Nun haben wir das Stadium, das die alten Systematiker mit 
Recht als Schinzia Alni bezeichnet haben. Ich möchte auch diesen 
Namen für die Amöbenparasiten der Bakterien von Hippophaö und 
Alnus beibehalten“. 

Davon entspricht nichts den wirklichen Verhältnissen, es hat auch 
noch niemand annähernd ähnliches gesehen außer Borm, dessen Beob- 
achtungen ja in Abhängigkeit von ZIEGENSPECK stehen. Es fällt sehr 
schwer, etwas zu finden, was mit dem Bild im Präparat in Einklang 
zu bringen wäre. Die Körnchen sind wohl jene stark färbbaren Körper- 
chen in den Actinomycesfäden, die jedoch keine besonderen Lebewesen, 
sondern sicherlich Reservestoffbläschen sind. Die in Stücke zerfallen- 
den Fäden dürfte ZIEGENSPECK für von Zelle zu Zelle dringende Bak- 
terien angesehen haben. Alle seine anderen Angaben ermangeln der 
objektiven Grundlage. Im übrigen setzt ZIEGENSPECK als selbstver- 
ständlich voraus, daß der Phage ein besonderes Lebewesen ist, obwohl 
hier noch lange nicht das letzte Wort gesprochen ist, sondern im Gegen- 
teil sehr schwerwiegende Argumente vorliegen, daß es sich um eine 
Enzymwirkung handelt (vgl. Orro u. Munter 1929). Wenn man im 
vorliegenden Falle überhaupt von einer Phagie reden will, dann sind 
die Wirtspflanzen die Phagen, die durch ihre Enzyme die Substanz der 
Strahlenpilze zur Lösung bringen und resorbieren. 

Nicht weniger merkwürdig sind die Angaben von ZIEGENSPECK (1929, 
S.[57]) über die Cytologie der Wirtspflanzen. Auch hier kommen wir um 
ein wörtliches Zitat nicht herum!: ‚Kern der Pflanze. Bisher war der 
Kern in Ruhe. Er wird nun ungeheuer aktiv. Im Anfang, bevor die 
Bakterien einwanderten, hatte er zwar eine von Beginn an ausnehmende 
Größe und einen sehr großen Nucleolus. Während und kurz vor der 
Einwanderung der Bakterien mit ihren Parasiten hatte er einige Körn- 
chen abgespalten. Während die oben geschilderten Prozesse verliefen, 
gab der Nucleolus gerundet bleibend große Teile ab, die sich als Rand- 
nucleolen (Prochromosomen oft irrtümlich genannt) an die Peripherie 
lagerten. Ihre Zahl wechselt. 

Sobald die Amöben herauskommen, geht nun das Sichregen des 
Kernes los (stark differenzieren!). Er wird größer und amöboid, er zer- 
teilt sich fast. Die Randnucleolen spalten kleine Körnchen ab, die sich 

1 Dieses Zitat schließt im Original unmittelbar an den oben wiedergegebenen 
Text an. 
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als Vacuolen lésen. Auch der zentrale Nucleolus zerteilt sich mehr. Nun 
erscheint das ‚peptische‘ Ferment der Zelle. Alles in der Zelle wird 
verdaut, sogar der eigene Kern stirbt ab und wird aufgelöst. Die Nach- 
barzellen zeigen sich nun im Kernbilde ähnlich und saugen und ver- 
größern sich. Es bleiben nur mehr die feinen Keratenchymstränge übrig 
(die ‚interzellulären Pilzhyphen‘).‘ 

Hiervon entspricht wiederum den Tatsachen sehr wenig, nämlich nur 
die Größenzunahme des Kernes samt dem Nucleolus nach der Infektion 
der Zelle, sein schließliches Absterben und die Auflösung. Für die an- 
geblichen Randnucleolen und Abspaltung von Teilchen kommen die 
Kerne von Alnus schon gar nicht in Betracht, denn es gibt in ihnen 
nichts, was sich damit identifizieren ließe (vgl. S.397f.). Also bleibt nur 
Hippophaö übrig mit den Chromozentren im Kern. Daß diese nichts 
mit der Nucleolarsubstanz zu tun haben, ist oben erläutert worden 
(S. 402). Ebensowenig findet bei dieser Pflanze Abspaltung von Teil- 
chen oder Zerteilung eines Kernbestandteiles im Sinne von ZIEGENSPECK 
statt, wie die Ausführungen über die Kerne dieser Pflanze gezeigt haben 
(S.402f.). Die Kernbilder sind von ZIEGENSPECK falsch ausgedeutet wor- 
den, und die wohlbegründete Erkenntnis der Cytologen über die Chromo- 
zentren (Prochromosomen) wird von ihm einfach als Irrtum abgetan. 
Ferner müßte ZIEGENSPECK beim Studium der Literatur doch bemerkt 
haben, daß er sich in scharfem Widerspruch zu den anderen Autoren 
befindet, und in solchem Falle ist es üblich, sich mit den Gegnern aus- 
einanderzusetzen. Er hat jedoch auf jede Literaturangabe verzichtet. 
Uber die Arbeit von BoRM brauchen wir kein Wort mehr zu verlieren, 
als Charakteristikum sei nur der letzte Satz des Referates im Zbl. Bakter. 
Bd. 86, S. 295, gebracht: ,,Die beigegebenen Abbildungen sind von einer 
erstaunlichen Mangelhaftigkeit und beweisen nichts von dem, was im 
Text angegeben ist.‘ 


Wir kommen nun zu den Bakterien in den Knöllchen von Alnus 
glutinosa, die PEKLO (1910, S.462f.) ziemlich ausführlich beschreibt 
und ARCULARIUS (1928, S. 206) kurz erwähnt. Letzterer bedient sich der 
Bezeichnung ‚„Bakteroiden“. Diese soll auch hier gebraucht werden, 
denn erstens sind wir in Anbetracht ihrer Gestalt dazu berechtigt, und 
zweitens liegen, wie wir sehen werden, triftige Gründe vor, nur von 
bakterienähnlichen Wesen zu reden. 

Nach PEkLo befinden sich diese Organismen in den Interzellularen, 
ARCULARIUS hat sie nur in Zellen gesehen. Beide haben nicht unrecht, 
aber auch nicht recht. Ich habe die Bakteroiden ausschließlich bei Alnus 
glutinosa gefunden, nie bei A. japonica, auch SHIBATA u. TAHARA (1917, 
S. 174 ff.) erwähnen sie weder bei dieser Art noch bei A. incana und 
A. firma. . Bei À. glutinosa waren sie stets vorhanden in langsam ge- 
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wachsenen Knöllchen, die sich durch dunkelbraune Farbe auszeichneten, 
sie fehlten dagegen in hellbraunen, kraftigen und raschgewachsenen. 
Die großen Unterschiede, die PEkLo für das Frühjahrs- und Herbst- 
material angibt, konnte ich bei meinen Knöllchen nicht feststellen. 
Ursprünglich erfüllen die Bakteroiden immer das Gehäuse einer Zelle, 
ihre Gestalt ist unregelmäßig rundlich, auch länglich, seltener kugelig 
(Abb. 10 u. 11). PExLo (1910, S.463) hat sie richtig abgebildet. Im 
Innern sieht man wenige, sehr kleine, stärker gefärbte Körperchen 





Abb. 10. Alnus glutinosa. Vergr. 1200. Bakteroiden in einer Zelle, die sich bereits vergrößert 
und eine Nachbarzelle (rechts) zusammengedrückt hat. Lie Bakteroiden dringen in gebildete 
4 Kanäle zwischen andere Nachbarzellen ein. 


(Abb. 11). Anhäufung von stark färbbarer Substanz an den Polen, die 
ARCULARIUS (1928, S. 206) abbildet, habe ich nicht gefunden, sie wird 
vom Fixierungsmittel hervorgerufen sein. Die Bakteroiden besitzen 
eine sehr dünne Membran, wie man an solchen feststellen kann, bei 
denen Plasmolyse eingetreten ist. 

Wenn eben gesagt wurde, die Bakteroiden erfüllten ursprünglich das 
Gehäuse einer Zelle, so ist das mit voller Absicht geschehen, denn es 
ist in der Tat nur das Gehäuse; Cytoplasma und Kern, also die wesent- 
lichen Bestandteile der Zelle, sind nicht mehr vorhanden. Diese Räume 
erfahren auf verschiedene Weise eine Vergrößerung. Immer schwellen 
die Zellen zunächst an, als ob sie Turgor besäßen, der erhöht wird 

Planta Bd. 19. 27a 
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(Abb. 10 u. 11). Dies kann natürlich nicht der Fall sein, weil ja das 
Cytoplasma fehlt. Wahrscheinlich wird die Volumenzunahme durch 
Schleimbildung erzielt werden. Freilich kann das nur als Hypothese 
ausgesprochen werden mangels einer besseren Erklärung, und wir wer- 
den bald sehen, daß wir ihrer noch weiter bedürfen. Die Räume werden 
nämlich auf dreierlei Weise bedeutend erweitert, und die Bakteroiden 
damit durch das Gewebe des Knöllchens verbreitet. 

Erstens bilden sich zwischen 
den lebenden Nachbarzellen Ka- 
nälevonsehr verschiedener Weite, 
offenbar indem die Mittellamelle 
gelöst wird (Abb. 10). In die 
Kanäle dringen die Bakteroiden 
ein und können auf diese Weise 
verhältnismäßig weit wandern. 
Wir haben sekundär gebildete 
Interzellulargänge vor uns, die 
ursprünglich, wie ausdrücklich 
bemerkt sei, nicht einmal der 
Anlage nach vorhanden sind. 
Wiedie Kanäle entstehen, ist frei- 
lich schwer zu sagen, vielleicht 
durch Enzymwirkung von seiten 
der Bakteroiden. Ebenso ist zwei- 
felhaft, wie diese in den schmalen 
Gängen sich vorwärts bewegen; 
ein Bewegungsorgan ist nicht 
festzustellen. 

Zweitens können aus dem mit 
Abb. 11. Alnus glutinosa. Vergr. 1200. Zelle mit Bakteroiden erfüllten Zellraum in 
Bakteroiden, schon etwas erweitert. Die Bakteroi- die Nachbarzellen Blasen vorge- 
den gehen aus der stark gefärbten Masse hervor. ‘ si a ë 

trieben werden, die Thyllen sehr 
ähnlich sind. Ihre Größe wechselt, ebenso ist die Öffnung, durch die sie mit 
dem Ursprungsraum in Verbindung stehen, bald weit, bald eng. Abb. 12 
zeigt eine solche Blase. Der Inhalt der Zelle, in die die Blase eindringt, 
wird zusammengeschoben und schließlich oft im wahrsten Sinne des 
Wortes an die Wand gedrückt, mag er nun aus Cytoplasma und Kern 
oder, wie die Photographie darstellt, dazu noch aus Actinomycesfäden 
und Bläschen bestehen. Woher der nötige Druck kommt, der die Blasen 
in die turgeszenten Zellen vortreibt; muß dahingestellt bleiben, wir 
können nur auf die oben gebrachte Hypothese von der Schleimabsonde- 
rung Bezug nehmen. 
Der dritte Fall ist ebenfalls auf Abb. 12 vertreten. Es werden Stücke 
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der Zellwand in sehr verschiedenem Umfang aufgelöst, und die Bak- 
teroiden wandern in die geöffneten Zellen ein, gleichgültig, welchen In- 
halt sie haben. 

Der Enderfolg der drei Vorgänge ist die Bildung großer Räume, die 
mit Bakteroiden dicht angefüllt sind. So findet man sie jedenfalls in 
Rasiermesserschnitten von Alkoholmaterial. In den 5 uw dicken Mikro- 
tomschnitten erscheinen die Räume meist verhältnismäßig dünn mit 
Bakteroiden besetzt, weil diese aus den angeschnittenen Zellen und 
Räumen beim Lösen des Paraffins herausfallen, denn offenbar besitzen 
sie untereinander keinen Halt. 

Die großen Räume mit den Bak- 
teroiden sind ausschließlich in den 
ältesten Teilen der Knöllchen zu fin- 
den, wo der Actinomyces vollständig 
abgebaut oder wenigstens stark an- 
gegriffen ist. Die einzelnen Zellen 
mit Bakteroiden liegen etwas weiter 
nach vorn, ungefähr dort, wo der Ab- 
bau des Strahlenpilzes im Gange ist. 

Es besteht noch eine weitere, 
eigenartige Verbreitungsmöglichkeit 
der Bakteroiden durch das lebende 
Gewebe. Aus jedem von ihnen be- 
setzten Raume können in die Nach- 
barzellen Schläuche hineinwachsen. 

Sie sind von ganz verschiedener 2 won ft. A 
Dicke, können den dicken Fäden des 

Actinomyces im Durchmesser glei. 23,22, 4ime eatinans Vous. 120, Bes 
chen, doch auch viel stärker sein. Zelle mit Actinomyces ein. Die Wand einer 
Betrachten wir Abb. 13. Hier finden ae te 0 
wir einen recht diinnen Schlauch, 

der in der Zelle, in die er eingedrungen ist, vielfache Windungen macht 
und sich zugleich an manchen Stellen zu Blasen von verschiedener Größe 
erweitert. Der Inhalt des Schlauches besteht aus kurzen, trommel- 
förmigen Abschnitten, der der blasigen Erweiterungen aus Bakteroiden, 
die in einer derselben sehr dicht liegen und eine Art von Masse bilden. 
Der Übergang der zylindrischen Stückchen im Schlauch in die Bak- 
teroiden ist unmittelbar festzustellen. Das wird deutlich aus Abb. 14a 
und b. Sie stellt einen dicken Schlauch dar, von dem zwei Photo- 
graphien gemacht werden mußten, weil er schräg durch die Zelle lief. 
Auch hier sehen wir in dem sich verzweigenden Schlauch die trommel- 
förmigen Abschnitte, dort aber, wo er sich erweitert, verwandeln sich 
die Stücke in Bakteroiden. Das Bild erinnert stark an Crenothrix poly- 
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spora. Solche Gebilde, wie die eben beschriebenen, sind in manchen 
Praparaten gar nicht selten, nur sind sie nicht immer so deutlich wie 
in den gebrachten Abbildungen. Denn wenn z. B. ein Schlauch in eine 
mit Actinomycesfäden und Bläschen besetzte Zelle eindringt, in dem 
an und für sich schon dichten Inhalt noch seine Windungen macht und 
die Blasen treibt, dann wird das Bild natürlich sehr unübersichtlich, ja 
mitunter kann man durch den dichtgedrängten Zellinhalt nicht einmal 
mehr hindurchsehen. Sehr wichtig ist an der ganzen Erscheinung das 
eine, daß nämlich der Inhalt der Schläuche, der den Bakteroiden gar 
nicht ähnlich sieht, dennoch in diese übergeht. 

Jetzt erhebt sich die Frage nach der Herkunft der Bakteroiden. In 
manchen von ihnen besetzten Zellen, besonders solchen, die sich bereits 
zu erweitern beginnen, sieht man dichte, stark gefärbte Massen. Unter- 





Abb. 13. a Abb. 14. b 


Abb. 13. Alnus glutinosa. Vergr. 1200. Dinner Schlauch, der kurze, zylindrische Abschnitte 
führt, macht in einer Zelle mehrere Windungen und zeigt blasige Erweiterungen, die von Bakte- 
roiden erfüllt sind. — Abb. 14a, b. Alnus glutinosa. Vergr. 1200. Dicker Schlauch mit kurzen, 
zylindrischen Stücken (a), die in der Erweiterung des Schlauches in Bakteroiden übergehen (b). 


sucht man diese näher, so bemerkt man, daß sie aus einzelnen kleinen, 
länglichen Körperchen bestehen, die Kurzstäbchen stark ähneln. Sie 
sind ganz dicht aneinander gedrängt, liegen oft ziemlich regelmäßig in 
Reihen, und zwischen einzelnen, ungleich großen Portionen der Masse 
befinden sich enge Spalten, die freilich durch Schrumpfung infolge der 
Präparation entstanden sein könnten (Abb. 11 u. 15). Die Massen hat 
PEK Lo (1910, S. 462 f.) bereits gesehen, doch können wir ihm nicht in 
allen Einzelheiten seiner Beschreibung zustimmen, auch nicht seiner 
Deutung folgen, denn es wird manches nicht recht klar daran. Man 
kann nun ohne Schwierigkeiten sehen, daß von der Masse sich einzelne 
Kurzstäbchen ablösen, etwas größer werden und sich in Bakteroiden 
umgestalten, wie Abb. 11 und 15 zeigen. 

Man findet weiter nach dem Scheitel des Knöllchens zu Zellen, die 
ganz vollgestopft sind mit der beschriebenen Masse. Die Wände der 
Zellen sind hier nicht straff infolge irgendeines Innendruckes, sondern 
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durch die turgeszenten Nachbarn eingewölbt. Cytoplasma und Kern 
fchlen. Innendruck tritt erst auf, wenn die Verwandlung der Masse in 
die einzelnen Bakteroiden einsetzt, wie man an zahlreichen Beispielen 
beobachten kann. Es ist hier wie friiher nicht klar, wie der Druck in 
den plasmalosen Zellen entsteht, und wir kénnen nur wieder die Ver- 
mutung aussprechen, daB Schleimabsonderung in Betracht kommen 
kann. Die Masse pflegt so dicht zu sein, daß sie im Schnitt von 5 u fast 
undurchsichtig ist. Ein Einblick in ihre Zusammensetzung aus den 
Kurzstäbchen bietet sich nur an Stellen, wo von einer Zelle ein Teil 
abgeschnitten ist und die Schichtdicke der Masse daher weniger als 5 u 
beträgt. 

Färbt man nach Gra, so erhält man 
folgendes, sehr interessantes Bild. Die 
Masse ist immer negativ, die Bakteroiden 
dagegen sind positiv. Dort, wo die Kurz- 
stäbchen sich von der Masse ablösen und 
zu Bakteroiden werden, finden sich die 
Übergänge von Farblosigkeit bis zu star- 
ker Färbung, es ist also der unmittelbare 
Übergang von der negativen zur positiven 
Reaktion zu beobachten. In den fertigen 
Bakteroiden heben sich einzelne sehr 
kleine, rundliche Körperchen besonders 
kräftig heraus. Das unterschiedliche Ver- 
halten der Masse und der Bakteroiden 
zeigt sich auch bei der Färbung mit EEE 
Fuchsin-Jodgrün, die erstere nämlich zeile mit Masse aus kleinen Kurzstäb- 
neigt mehr zu Blau, die letzteren zu hen, diesich — zu Bakteroiden 
Rot. 

Aus diesem Zusammenhang ergibt sich folgerichtig die weitere Frage, 
wie denn die Masse aus Kurzstäbchen entsteht. Die damit gefiillten 
Zellen liegen in den Knöllchen vor den Bakteroidenräumen in einem 
gewissen Abstand vom Scheitel zwischen Zellen, die den Strahlenpilz in 
voller Entwicklung beherbergen, und infektionsfreien. Es wäre ja mög- 
lich gewesen, daß Bakteroiden in Zellen eindringen, sich hier vermehren, 
den Protoplasten resorbieren und den ganzen Raum ausfüllen. Sie 
könnten hineingelangen durch die früher beschriebenen Schläuche oder 
durch die Interzellularen. Allein nichts derartiges ist im Präparat zu 
finden. In dieser Gegend des Knöllchens gibt es jene Schläuche nicht, 
Interzellularen sind wenige und nur sehr enge vorhanden, es ist- auch 
nichts darin zu finden, und endlich gibt es keine Zellen, in denen man 
Bakterien oder ähnliche Wesen fände, die sich hier ansiedelten und ver- 
mehrten. 
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Aber je weiter in apikaler Richtung man Knöllchen genau unter- 
sucht, findet man folgendes. Es gibt Zellen mit durchgedrückten Wän- 
den, die zwar zu einem großen Teil mit der Masse gefüllt sind, jedoch 
außerdem unzweifelhaft mehr oder weniger deformierte Reste von 
Actinomycesbläschen enthalten und kurze Stückchen, die größer sind 
als die Kurzstäbchen der Masse (Abb. 16). Hieraus folgt zunächst ein- 
mal, daß die Masse und die daraus sich bildenden Bakteroiden ursprüng- 
lich im Innenraum von Zellen liegen, denn nur in diesem gibt es Bläschen 
des Strahlenpilzes, niemals in Interzellularen. Noch weiter dem Scheitel 
zu liegen Zellen von gleicher Gestalt, in denen einige Bläschen, vor allem 
aber die Fäden des Actinomyces in viele kleine Stücke zerfallen sind. 
Cytoplasma und Kerne sind nicht mehr vorhanden, der Inhalt ist meist 
so dicht, daß man nur an günstigen 
Stellen Einzelheiten sehen kann. Ab- 
bild. 17 zeigt die schon in kurze Stück- 
chen aufgeteilten Fäden und einige 
zerfallende Bläschen ; Abb. 18 ähn- 
liches, doch ist von dem Strahlenpilz 
noch mehr zu erkennen, denn man 
kann teilweise die ursprüngliche An- 
ordnung der Fäden in der Zelle fest- 
stellen, An dem Zerfall nehmen durch- 
aus nicht alle Bläschen Teil, sondern 
es gibt immer welche, die man in der 
a. Ae a u But Nähe der Zellwand in geschrumpftem 
Zellen mit MasseausKurzstäbehenundResten Zustand antrifft auch dann noch, 
von ActinomycesbMechon In Nähe der Zeil. wenn die Masse aus Kurzstäbchen so 

gut wie fertig ist. SchlieBlich sind sie 
nicht mehr zu finden, sie werden wohl resorbiert. Abb. 19 bringt ein 
recht junges Stadium, und zwar eine Zelle, in der der Strahlenpilz noch 
keine Bläschen gebildet hat. Die Zerstückelung der Fäden tritt hier sehr 
deutlich hervor. Vergleicht man die Abbildungen von 19—16, also rück- 
wärts schreitend, so erkennt man, wie die Stückchen des Actinomyces 
immer kleiner werden. Sie vermehren sich offenbar auch, wodurch die 
Anordnung der Kurzstäbchen in Reihen zustande kommt und die dichte 
Ausfüllung der Zellen mit der daraus bestehenden Masse. 

Den Zerfall eines Strahlenpilzes kann man unmöglich als ungewöhn- 
liche Erscheinung betrachten, denn diese Eigenschaft..zeigt sich nicht 
selten in Kultur (Lıieske 1921, S. 51), und wir haben sie insbesondere 
an unserem Erlensymbionten kennengelernt sowohl an den Fäden (S. 392) 
als an den Bläschen (S, 394f.). Von den letzteren ist in einem früheren 
Abschnitt Zerfall in kleine Stückchen beschrieben worden (S. 395), hier 
können wir hinzufügen, daß diese kleinen Bakteroiden sehr ähnlich sind. 
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Wir miissen auch noch an den Inhalt der aus Bakteroidenräumen ge- 
wachsenen Schläuche erinnern (S. 409), nämlich an jene kurzen, zylindri- 
schen Stücke, die zu Bakteroiden werden. 

Fassen wir den Inhalt der letzten Seiten kurz zusammen, so erhalten 
wir folgendes Bild. Die Bakteroiden sind keine selbständigen Lebewesen, 
sondern gehören in den Lebensgang des Strahlenpilzes hinein. Seine 
Fäden und zum Teil auch die Bläschen zergliedern sich in Stücke, die 
weiter zerfallen und sich vermehren, so daß eine sehr große Zahl von 
Kurzstäbchen entsteht, durch die die Zelle in dichter Masse ganz aus- 
gefüllt wird. Die Masse lockert sich wieder auf unter Erweiterung des 
Zellraumes, und aus den Kurzstäbchen werden zugleich die Baktero’den!. 





Abb. 17. Abb. 18. Abb. 19. 
Abb. 17. Alnus glutinosa. Vergr. 1200. Zelle, in der die Actinomycesfäden in kleine Stücke 
zerfallen sind, desgl-ichen einige Bläschen (oben). — Abb. 18. Alnus glutinosa. Vergr.1200. Zelle 
mit zerfallenen Actinomycesfäden, Stücke zum Teil noch groß, ursprüngliche Anordnung stellen- 
weise noch erkennbar. — Abb. 19. Alnus glutinosa. Vergr. 1200. Actinomycesfäden in einer Zelle 
in Stücke zerfallen. 


Die Richtigkeit dieses Zusammenhanges ergibt sich auch daraus, daß 
Bakteroiden ausschließlich in den Knöllchen auftreten, in denen Zellen 
mit jener Masse als Inhalt und mit dem zerfallenden Strahlenpilz vor- 
kommen. 

Auf das Fehlen von Cytoplasma und Kern in den Zellen mit den 
Umwandlungsstadien ist bereits hingewiesen worden, es fehlt ja auch der 
Turgor. Wann und wie es zum Absterben sowie zur Resorption des 
Protoplasten kommt, konnte ich nicht ermitteln; die Kleinheit der Ob- 
jekte im Verein mit der Dichte des ganzen Zellinhaltes erschweren die 
Untersuchung außerordentlich. Man wird zudem auf die Vorgänge nur 
dadurch aufmerksam, daß man turgorlose Zellen findet, die zwischen 
den Nachbarn auffallen, und es ist sehr mühsam, die einzelnen Stadien 
wirklich deutlich zu erkennen. 

1 Selbst wenn man diese Verhältnisse berücksichtigt, ändert das an der 
Kritik über die früher erwähnten Arbeiten von SPRATT (S. 400), ZIEGENSPECK u. 
Bor (S. 404ff.) nichts. 
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Was wird schlieBlich aus den Bakteroiden, oder besser gesagt aus 
dem Bakteroidenzustand des Strahlenpilzes? Auch diese Frage muB uns 
beschäftigen. PEKLO (1910, S. 463) meinte, sie würden verdaut. Dafür 
habe ich nicht das geringste Anzeichen finden können. Selbst an Stellen, 
wo die Verdauung der Bläschen und Fäden längst bis zum Ende durch- 
geführt war, fand ich die Bakteroiden immer unversehrt. Ja in dieser 
Gegend der Knöllchen haben sie gerade ihre größte Verbreitung. Wahr- 
scheinlich gelangen die Bakteroiden unverändert ins Freie. Ich sah sie 
wiederholt bis unmittelbar unter das Periderm vorgedrungen und halte 
für möglich, daß sie auch durch dieses noch hindurch gelangen. Auf alle 
Fälle würden sie beim Verrotten der Knöllchen frei werden, jedenfalls 
habe ich große Konglomerate von Knöllchen gefunden, die zu einem Teil 
im Verfaulen begriffen waren, zum anderen dagegen noch kräftig weiter 
wuchsen. 

An zwei Bakteroiden, die dicht beieinander in einem großen Raum 
lagen, habe ich das Auswachsen in kurze Keimschläuche feststellen 
können. Es handelt sich um eine einfache Streckung der Bakteroiden 
in die Länge, der Schlauch ist fast so dick wie die Hauptfäden des 
Actinomyces. Da es aber der einzige beobachtete Fall war, sollen keine 
Schlüsse daraus gezogen werden. Zwar sind ähnliche Angaben von 
MoELLER (1890, S. 222) und HıLryer (zitiert nach PekLo 1910, S. 461) 
gemacht worden, jedoch ist bei diesen alten Autoren die Möglichkeit 
gegeben, daß es sich um ein Mißverständnis handelt, denn sie hielten 
ja die Actinomycesbläschen für Sporangien und haben bei ihren primi- 
tiven Methoden Dinge für Sporen und Sporenkeimung angesprochen, 
die nichts damit zu tun haben. 

Nach diesen Ausführungen erscheint das symbiontische Verhältnis 
von Wirtspflanze und Strahlenpilz in einem neuen Lichte. Der letztere 
erlangt seine charakteristische Ausbildung in Fäden und Bläschen nur 
dann, wenn er in Abhängigkeit von den lebenden Zellen des Wirtes 
bleibt. Es wird ihm für gewöhnlich ein gewisser Grad der Entwicklung 
und die Anhäufung von Eiweißstoffen möglich gemacht, denn aus diesen 
besteht der Inhalt der Bläschen doch zum größten Teile. Wie KREBBER 
(1932) kürzlich nachgewiesen hat, gewinnt der Actinomyces das Eiweiß 
durch Assimilation von freiem Stickstoff. Er braucht sowohl hierzu wie 
zum eigenen Lebensbetriebe Kohlehydrate, die der Wirt aus seinem 
Überschuß leicht liefern kann. Schließlich wird der Symbiont von den 
Wirtszellen verdaut, seine Assimilate werden dem Wirt zugeführt. Wenn 
dabei die infizierten Zellen absterben, hat das nichts zu sagen, weil ihr 
gesamter wertvoller Inhalt von den Nachbarn resorbiert wird. In ein- 
zelnen der infizierten Zellen dagegen ändern sich die gegenseitigen Be- 
ziehungen grundsätzlich. Hier wird der Strahlenpilz Herr über den 
Protoplasten des Wirtes, tötet, resorbiert ihn und macht sich selb- 
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ständig. Es kommt zum Zerfall in Stiickchen und zur Bildung des 
Bakteroidenzustandes. In diesem geht der Actinomyces zum Angriff 
auf den Wirt vor, indem er sich riicksichtslos in seinem Gewebe ver- 
breitet, bis es ihm gelingt, ins Freie zu kommen. 

Wenn der Bakteroidenzustand bei manchen Erlen sowie beim Sand- 
dorn zu fehlen scheint und in den kräftigen Knôllchen von Alnus gluti- 
nosa nicht auftritt, so ist das zweifellos auffallend. Indessen kennen 
wir ja Pflanzenrassen, die gegen allerlei Schädlinge immun sind, während 
andere stark befallen werden. So wire es wohl denkbar, daB gewisse 
Erlenarten und der Sanddorn den Actinomyces immer im Abhängigkeits- 
zustand halten können, ebenso auch bestimmte Knöllchen von A. gluti- 
nosa; jedenfalls ist das Fehlen der Bakteroiden gerade in den kräftig 
entwickelten Knöllchen der letzteren Pflanze bezeichnend. 

Bisher ist die künstliche Infektion von Erlen mit dem Strahlenpilz, 
der in Reinkultur gezüchtet war, miBlungen (Lıeskz 1921, S. 267; 
KREBBER 1932, S. 605). Vielleicht ist der Grund darin zu suchen, daß 
der geeignete Zustand dazu, die Bakteroiden, nicht vorhanden war. 
Man wird diese mit Hilfe des Mikromanipulators isolieren und mit ihnen 
neue Versuche der Kultur sowie der Infektion anstellen müssen. 


Zusammenfassung. 


Entwicklung und Cytologie der endophytischen Strahlenpilze von 
Alnus japonica, A.glutinosa und Hippophaé rhamnoides werden ein- 
gehend behandeit. 

Die Strahlenpilze werden, wenn sie einen gewissen Zustand erreicht 
haben, von den Wirtspflanzen abgebaut, nur die Membranen bleiben 
übrig. 

Von den infizierten Zellen ist hervorzuheben, daß die Kerne nach der 
Infektion erheblich größer werden, später aber wieder abnehmen. Hin- 
sichtlich der Struktur bestehen keine Unterschiede zwischen den Kernen 
nichtinfizierter und infizierter Zellen. Die Kerne sind in unverändertem 
Zustand noch vorhanden, wenn der Strahlenpilz vollständig verdaut ist. 
Bei Hippophaé rhamnoides können infolge von Raummangel sehr eigen- 
artige Kernformen auftreten. .Die infizierten Zellen sterben schließlich 
ab, ihr plasmatischer Inhalt wird von den Nachbarn resorbiert. 

An der Hand einer Schnittserie wird ein Beispiel für das Zustande- 
kommen der ersten Infektion einer Wurzel gebracht. 

Die außer dern Strahlenpilz in den Knöllchen von A. glutinosa auf- 
tretenden Bakteroiden sind keine selbständigen Wesen, sondern stellen 
einen besonderen Entwicklungszustand des ersteren dar. In bestimmten 
Zellen konnte der Zerfall des Strahlenpilzes in kleine Stückchen fest- 
gestellt werden, diese vermehren sich und bilden eine dichte Masse aus 
Kurzstäbchen, die sich schließlich zu Bakteroiden umgestalten. Letztere 


Pianta Bd. 19. 27b 
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verbreiten sich in verschiedener Weise durch das Gewebe des Knöllchens. 
Sie werden nicht verdaut, sondern kommen allen Anzeichen nach un- 
verändert ins Freie. 

Die Zellen, in denen der Actinomyces in Stückchen zerfällt und in 
denen die Verwandlung in Bakteroiden stattfindet, sind tot, Cytoplasma 
und Kerne sind nicht mehr vorhanden. 

Für das symbiontische Verhältnis bei A. glutinosa ergibt sich fol- 
gendes. Der Strahlenpilz erhält seine Ausbildung in Fäden und Bläschen 
nur, wenn er in Abhängigkeit von den lebenden Zellen des Wirtes bleibt, 
der sich schließlich die Assimilate des Symbionten durch Verdauung zu 
Nutze macht. In einzelnen Zellen dagegen durchbricht der Actinomyces 
das Abhängigkeitsverhältnis, tötet und resorbiert den Protoplasten der 
Wirtszelle und entwickelt sich weiter zu dem Bakteroidenstadium, in 
dem er sich rücksichtslos im Gewebe des Wurzelknöllchens verbreitet 
und endlich ins Freie gelangt. 
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BLUTE UND FRUCHT DER OXALIDACEEN, LINACEEN, 
GERANIACEEN, TROPAEOLACEEN UND BALSAMINACEEN. 
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(Eingegangen am 25. Januar 1933.) 


I. Einleitung. 

Die vorliegende Abhandlung beschäftigt sich mit dem natürlichen 
Formenkreis, der sich um die Familie der Geraniaceen abgrenzen läßt, und 
der im Sinne von WARMINGS Gruinales die Familien der Oxalidaceen, 
Linaceen, Geraniaceen, Tropaeolaceen und Balsaminaceen umfaßt!. Im 
Laufe der geschichtlichen Entwicklung unterlag die Umgrenzung dieser 
Reihe manchem Wechsel, und besonders in neuerer Zeit gehen die An- 
sichten hierüber auseinander. 


Eine Zusammenstellung verschiedener Systeme älterer Autoren gibt ENGLER 
(1931, S. 3—6). In den als Gruinales oder Geraniales bezeichneten Reihen finden 
wir fast stets die fünf oben aufgeführten Familien, häufig durch einzelne Familien 
aus nahestehenden Formenkreisen vermehrt. BENTHAM u. HOOKER (1862) und 
BaILLoN (1874) faßten sie sogar, mit Ausnahme der Linaceen, die sie als selbstän- 
dige Gruppe bestehen ließen, zu der einzigen Familie der Geraniaceen zusammen. 
Allerdings machte sich schon bei BENTHAM u. HOOKER, ausgeprägt aber erst in 
jüngster Zeit bei ENGLER, ein Bestreben geltend, die Stellungsverhältnisse der 
Samenanlagen im Fruchtknoten zum obersten Einteilungsprinzip zu erheben. 
So teilt ENGLER (1931) die in weitestem Sinne hierhergehörigen Familien ledig- 
lich nach der Stellung der Samenanlagen in die beiden großen Gruppen der @e- 
raniales und Sapindales. Durch diese Bevorzugung eines einzigen, in seinem Wert 
für die Systematik immerhin umstrittenen Merkmales, wird aber nur eine sehr 
unvollkommene Gliederung erreicht, die zudem stellenweise natürliche Verwandt- 
schaftsverhältnisse zerreißt. In dem hier näher zu betrachtenden Fall werden 
z. B. die Balsaminaceen den Sapindales zugewiesen, mit denen sie kein besonderes 
gemeinsames Merkmal, ja kaum die Art der Anheftung der Samenanlagen ver- 
knüpft. Auch hier gilt der von ENGLER selbst angeführte, aber nicht hinreichend 
beachtete Satz, mit dem EICHLER in seinem Werk über die Blütendiagramme 
(II, 1878, S. 289) seine Kritik des BEntHam-Hookerschen Systems, in dem zum 
ersten Male die Stellung der Samenanlagen weitgehend berücksichtigt worden 


1 Für diese Familien wird im folgenden die Reihenbezeichnung ,,Geraniales* 
verwendet. 
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einzigen Merkmal zu Widerspriichen oder unnatiirlichen Zusammenstellungen 
führen; wir müssen eben die Gruppen so annehmen, wie sie sich bei Vergleichung 
aller Verhältnisse darbieten, und dann nach ihren gemeinsamen Merkmalen 
suchen.“ 

Zur Entwicklungsgeschichte der Blüten verschiedener Geraniales lieferte 
Payer (1857) gute Abbildungen, deren Wert auch dadurch nicht gemindert wird, 
daß Payer bei der Deutung des obdiplostemonen Andröceums einige Irrtümer 
unterlaufen sind. Mit dieser Frage der Obdiplostemonie beschäftigen sich, gerade 
an dem Beispiel der Geraniaceén, unter anderen Frank (1876), SCHUMANN (1889) 
und STRoEBL (1925). 

Die Früchte wurden innerhalb der Reihe am häufigsten untersucht in der 
Familie der Geraniaceen. Hier bemühte man sich zunächst um eine morpho- 
logische Deutung des eigentümlichen, in einen langen Schnabel ausgezogenen 
Fruchtknotens. Die meisten älteren Forscher faßten den Fruchtschnabel als 
aus fünf unter sich und mit einer Verlängerung der Blütenachse verwachsenen 
Griffeln gebildet auf. Demgegenüber betont HOFMEISTER in seiner grundlegenden 
Abhandlung „Über den Bau des Pistills der Geraniaceen‘‘ (1864, S. 401): ,,Dies 
Alles ist irrtümlich. Es liegt kein Grund vor, anzunehmen, daß an der Zusammen- 
setzung des Pistills von Geranium die Blütenachse sich anders, als durch Bildung 
des Bodens und eines sehr kleinen Teils der Innenkanten der Fruchtknotenfächer 
beteilige. Es ist nichts gewisser, als daß von den Einfügungsstellen der Eychen 
an aufwärts das Pistill nur von dem eingeschlagenen Karpelle aufgebaut ist.‘ 
Er weist in aller Schärfe nach, daß die fünf den Fruchtschnabel durchziehenden 
Hoblräume, die fälschlich als Griffelkanäle gedeutet worden waren, nichts anderes 
als steril gewordene Teile der Fruchtknotenfächer sind. Abgesehen von einigen 
Einzelheiten bezüglich der Entstehung des Leitgewebes für die Pollenschläuche 
und der Erklärung für den Aufspringemechanismus der Früchte sind die Ergeb- 
nisse HOFMEISTERS in den Hauptzügen heute noch gültig. 

Die Art des Aufspringens der Früchte zog schon früh die Aufmerksamkeit 
zahlreicher Forscher auf sich. Mit dem Bau trockener Perikarpien und den ana- 
tomischen Ursachen ihres Aufspringens beschäftigen sich, ohne näher auf die 
Geraniaceenfrüchte einzugehen, Kraus (1866/67) und STEINBRINCK (1873). Den 
ersten umfassenderen Versuch einer Deutung der mannigfaltigen Schleuderein- 
richtungen bei den Geraniales finden wir bei HILDEBRAND (1873), dessen Erklä- 
rungen aber ebenso wie die von LECLERC DU SABLON (1884) unzulänglich sind. 
Klarheit brachte hier erst eine Reihe hervorragender Untersuchungen, die sämt- 
lich aus der Schule SCHWENDENERS hervorgingen. Die Schleudermechanismen 
der Geraniaceen wurden durch die mustergültigen Arbeiten von ZIMMERMANN 
(1881) und ganz besonders von STEINBRINCK (1878, 1884, 1888, 1891, 1906) auf- 
geklärt. Mit der Samenausschleuderung von Ozalis beschäftigte sich ZIMMER- 
MANN (1881), mit den saftigen Schleuderfrüchten von Impatiens Eıc#Horz (1886). 
In neuerer Zeit wurden die Angaben über Ozalis und Impatiens ergänzt durch 
OVERBECK (1923, 1924). 

In allen diesen Arbeiten ist meist nur die Anatomie der mechanisch wirk- 
samen Gewebe beschrieben. An anatomischen Untersuchungen auch anderer 
Fruchtblattgewebe ist nur wenig vorhanden. Für die Ozalidaceen finden sich 
einige Hinweise bei CHAUVEL (1903), für die Linaceen bei Winton (1914); für die 
Geraniaceen nenne ich außer der schon erwähnten Abhandlung HOFMEISTERS 
noch OLBERs (1885) und HepLunn (1902). Einen morphologischen Beitrag gibt 
SÖRENSEN (1911). GuizLAuMIN (1914) beschreibt: unter anderem den Leitbündel- 
verlauf in den Früchten der @eraniaceen. Entwicklungsgeschichtlich-anatomische 
Untersuchungen fehlen, abgesehen von einigen Angaben HorMEISTERs, der aber 
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nur den sterilen Teil der Fruchtblätter behandelt, ganz. Diese Tatsache ist ange- 
sichts der groBen Bedeutung der vergleichend-entwicklungsgeschichtlichen Be- 
trachtungsweise auffällig genug, und es wird eine meiner wichtigsten Aufgaben 
sein, dazu beizutragen, die hier vorhandene Liicke wenigstens teilweise auszu- 
füllen. : 

Uber die Embryosackentwicklung liegt eine umfangreiche Literatur vor, die 
in den ausführlichen Nachweisen von Ruys (1925) und Scunarr (1929) zusam- 
mengestellt ist. Als wichtigere Arbeiten, besonders fiir Ozalidaceen und Gerania- 
ceen möchte ich hier nur Bırrınas (1901), Hammonp (1908) und SCHÜRHOFF 
(1924) erwähnen. Souèces (1923/24) beschreibt die ersten Stadien der Embryo- 
nalentwicklung einiger Gattungen. Auf die eigenartige Entwicklung der Keim- 
wurzeln von Impatiens und Tropaeolum weisen unter anderen REINKE (1871), 
HEINRICHER (1888) und BRUNOTTE (1900) hin. Loupe (1873) und RAUNKIAER 
(1887) untersuchten Entwicklungsgeschichte und Bau der Samenschale bei ver- 
schiedenen Familien des Formenkreises. 

Zusammenfassende Darstellungen der @eraniaceen und verwandter Familien 
finden sich bei BAILLON (1874), ENGLER-PRANTL (1897 und 1931), Heat (1924) 
und KıRrCcHNER-LOEW-SCHRÖTER (1926). 


II. Eigene Untersuchungen. 
A. Technisches. 


Das zur Untersuchung verwendete Material stammt größtenteils aus dem 
Botanischen Garten der Universität zu Marburg (Lahn), zu einem geringeren 
Teil aus der näheren Umgebung von Marburg. Knospen, Blüten und Früchte 
wurden in möglichst; vielen Entwicklungsstadien gesammelt und, wenn irgend 
möglich, sofort nach dem Einsammeln fixiert. An jungen Knospen entfernte ich 
vor dem Einsetzen die oberen Teile der Kelchblätter. Aus älteren Knospen und 
geöffneten Blüten entnahm ich nur die Frucktblätter. Größere Fruchtknoten 
wurden etwas angeschnitten oder in mehrere Teilstücke zerlegt, um ein gleich- 
mäßiges und rasches Eindringen der Fixierungsflüssigkeit zu gewährleisten. Als 
Fixierungsmittel wurde in der Regel ein Chromsäure-Eisessiggemisch (Chrom- 
säure-Anhydrid 1 g, Eisessig 3 ccm, destilliertes Wasser 96 ccm) benutzt, das sich 
in den meisten Fällen hervorragend bewährte. Die Anwendung von Chromsäure 
bot neben guter Fixierung und Färbbarkeit den Vorteil, daß sich die Verteilung 
der bei den untersuchten Formen fast immer vorhandenen Gerbstoffe an den 
gelben Niederschlägen leicht erkennen ließ. Nur bei Formen mit sehr hohem 
Gerbstoffgehalt, so z. B. bei Pelargonium-zonale, erschwerten beim Einbetten die 
reichlich gebildeten Chromsäure-Niederschläge das Eindringen des Paraffins so 
sehr, daß sich solche Objekte mit dem Mikrotom kaum noch schneiden ließen. 
In diesen Fällen benutzte ich Jurtsche Flüssigkeit (ZnCl, 2g, Eisessig 2 com, Al- 
kohol 65% 96 ccm), die brauchbare Ergebnisse lieferte. Um rasches Untersinken 
der Knospen und besseres Eindringen der Fixierungsflüssigkeit zu erreichen, 
wurde die Luft durch eine Wasserstrahlpumpe entfernt. Das Fixierungsmittel 
ließ ich gewöhnlich 24 Stunden lang einwirken. Bei Benutzung von Chromsäure 
wurde anschließend 3—6 Stunden lang in fließendem Wasser, bei Anwendung 
von Juxscher Flüssigkeit mit 70%igem Alkohol ausgewaschen und durch Alko- 
holstufen von allmählich steigender Konzentration entwässert. Durch Alkohol- 
Xylolstufen, Xylol und Xylol-Paraffin wurden die Objekte in reines Paraffin 
vom Schmelzpunkt 50—52° übergeführt und nach 3wöchigem bis einige Monate 
langem Aufenthalt im Thermostaten in Paraffin eingebettet. Die Schnittdicke 
betrug im allgemeinen 104, bei älteren Stadien bis zu 204. Zur Färbung diente 














420 H. Sauer: Bliite und Frucht der Oxalidaceen, 
Hämatoxylin-Eisenalaun nach HEIDENHAIN, zur Gegenfärbung Eosin-Nelkenöl. 
Ältere Früchte, deren Gewebe teilweise verholzen, ließen sich mit dem Mikrotom 
nicht mehr schneiden. Ich untersuchte sie stets an Handschnitten, die in Gly- 
zerin oder Glyzeringelatine aufbewahrt wurden. j 
Für die Untersuchungen stand mir ein Zeıss-Mikroskop, ausgerüstet mit den 
Okularen 7 und 10 und den Objektiven A, D, E, F, homogener Immersion 1/12 
und dem WinxkeEtschen Objektiv G, zur Verfügung. Die Zeichnungen wurden 
mit dem ABséschen Zeichenapparat aufgenommen. Für die räumliche Darstel- 
lung der Blütenknospen benutzte ich Querschnittserien, aus denen geeignete 
Bilder ausgewählt und mit Hilfe eines Reduktionszirkels von einem rechtwink- 
ligen Koordinatensystem auf ein solches, dessen Achsen unter 45° gegeneinander 
geneigt waren, unter gleichzeitiger Verkürzung auf !/, punktweise übertragen 
wurden. Die Höhe der Querscheiben ließ sich leicht aus der Vergrößerung, der 
Schnittdicke und der Zahl der zwischenliegenden Schnitte berechnen. 





B. Der Bau der Blüten und Früchte in der Reihe der Geraniales. 


Die folgenden Untersuchungen wollen dazu beitragen, Beziehungen 
zwischen den einzelnen Gattungen und Familien des Formenkreises der 
Geraniales — in der eingangs gegebenen Umgrenzung (S. 417, Anm.) — 
aufzuzeigen. Dabei werde ich mich bemühen, die untersuchten Formen 
von ursprünglichen fortschreitend zu abgeleiteten anzuordnen, und zwar 
möchte ich dazu die Blüten und besonders die Fruchtblätter verschiede- 
ner Formen zunächst vom vergleichend-morphologischen Gesichtspunkt 
aus betrachten und anschließend die gewonnenen Ergebnisse durch ent- 
wicklungsgeschichtlich-anatomische Untersuchungen der Fruchtblätter 
und der Samenanlagen einiger Gattungen ergänzen. Es wird sich zeigen, 
daß neben zahlreiche ursprüngliche immer auch einige fortschrittliche 
Eigenschaften treten und häufig auch umgekehrt. Ob also eine Form in 
die Nähe des Ausgangspunktes oder an das Ende einer Entwicklungsreihe 
zu stellen ist, kann nur aus der Häufung primitiver oder abgeleiteter 
Kennzeichen hervorgehen. 


1. Der Blütenbau im Formenkreis der Geraniales. 


Im morphologischen Aufbau der Blüten liegt allen Formen ein einheit- 
licher Plan zugrunde, der nur bei den zygomorphen Blüten tiefergehend 
geändert wird. Die Geraniales bilden einen Formenkreis mittlerer Orga- 
nisationshöhe, in dem die quirlige Anordnung der Blütenteile, die ver- 
glichen mit der meist schraubigen Stellung der vegetativen Blätter ein 
abgeleitetes Merkmal darstellt, überall durchgeführt ist. Nur bei Tro- 
paeolum ist teilweise eine acyclische Blattstellung zu beobachten. Die 
Zahl der Blattkreise und ebenso die Gliederzahl eines jeden Wirtels ist 
auf 5 festgelegt. Als wichtige gemeinsame Merkmale sind ferner zu nen- 
nen: Blüten meist strahlig; Staubblätter obdiplostemon, am Grunde 
meist etwas verwachsen; Fruchtknoten oberständig, infolge der Obdi- 
plostemonie zwei Fruchtblätter nach hinten, das mediane nach vorn wen- 
dend. Dieser Grundplan findet sich in reinster Form bei den Oxalidaceen, 
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die auch aus anderen Uberlegungen heraus, wie noch zu zeigen sein wird, 
an den Anfang der Reihe gestellt werden miissen. 

Abwandlungen treten vornehmlich in zweierlei Weise ein. Zunächst 
gelangen wir zu abgeleiteteren Bliitenformen durch Reduktionen im 
Andréceum, und zwar werden meist die Kronstaubblatter, die an und fiir 
sich gewöhnlich kleiner sind, teilweise oder ganz unterdrückt. So sind 
sie z. B. schon in der Familie der Oxalidaceen steril bei Averrhoa caram- 
bola (E1IcHLER 1878, S. 303), unter den Geraniaceen bei einigen Geranium- 
Arten (z. B. @. pusillum) und immer in der Gattung Erodium, bei Pelar- 
gonium meist nur die drei vorderen, doch kann die Zahl der fertilen Staub- 
blätter bis auf 2 sinken (ENGLER-PRANTL 1931). Tropaeolum, das sich 
an die Geraniaceen anschließen läßt, besitzt 8 Staubblätter. Bei Linum 
werden die Kronstaubblätter ähnlich wie bei Zrodium zu kleinen Zähnen 
reduziert; bei den Balsaminaceen fehlen sie. 

Zum anderen neigen die Blüten in der Reihe der Geraniales zu zygo- 
morpher Ausbildung, die sich besonders in Kelch und Krone äußert. Das 
zeigt sich in der Familie der Geraniaceen angedeutet schon in der Gattung 
Geranium (G. macrorrhizum) und auffälliger bei Erodium (u. a. E. cicu- 
tarium var. pimpinellifolium). Ausgeprägt zygomorphe Blüten besitzt 
Pelargonium; sie begegnen uns ferner bei Tropaeolum und Impatiens. 
Während sich in den strahligen Blüten fast stets an der Basis der Staub- 
blätter Drüsen finden, fehlen sie, worauf schon EICHLER aufmerksam 
macht (1878, S. 292), sobald ein Honigsporn ausgebildet wird. Gegenüber 
dem leicht verständlichen Blütenbau der radiären Formen lassen sich die 
mehr oder minder weit abgeleiteten dorsiventralen Blüten von Pelargo- 
nium, Tropaeolum und Impatiens schwieriger deuten. 


a) Pelargonium. 

Den Aufbau der Blüte von Pelargonium zonale (L.) Aıt., die sich durch 
einen eigenartig ausgebildeten Nektarbehälter auszeichnet, im übrigen 
aber nur wenig von den strahligen @eraniaceen-Blüten abweicht, möchte 
ich an plastischen Querschnittbildern (Tafel I, Abb. la—i) durch eine 
junge Knospe von ungefähr 2,5 mm Durchmesser erläutern. Um das Ver- 
ständnis zu erleichtern, füge ich einen medianen Längsschnitt durch eine 
ungefähr gleichaltrige Knospe hinzu (Abb. Ik). 

Das unterste Bild, Tafel I, Abb. la, zeigt einen Querschnitt durch 
die Blütenachse mit dem Honigrohr. Von dem die Achse durchziehenden 
Gefäßbündelring haben sich an der der Abstammungsachse zugekehrten 
Seite schon mehrere Bündel losgelöst, ein Zeichen für das starke Abfallen 
des Blütenbodens im hinteren Teil. Wie sich an Hand der Schnittserie 
verfolgen läßt, versorgen die drei hinteren Leithündel in der Außenwand 
der Spornröhre s 1—s 3 das mediane hintere Kelchblatt, die den beiden 
seitlichen s2 und s3 benachbarten p die beiden hinteren Kronblätter. 














422 





H. Sauer: Bliite und Frucht der Oxalidaceen, 


Zwischen GefäBbündelring und innerer Wand des Hohlraumes sind die 
Leitbündel für die beiden hinteren Staubblätter des äußeren Kreises, am 
weitesten vorn diejenigen für die beiden seitlich nach hinten gerichteten 
Kelchblätter zu erkennen. Von den verschiedenen Erklärungen für den 
der Blütenachse scheinbar ,,angewachsenen“ Kelchblattsporn ist die von 
Gosse (1923, S. 1681, Abb. 1544, I—III) gegebene zweifellos richtig. 
Danach kommt er zustande durch ‚‚das Auftreten einer Wachstumszone 
an einer dem Kelchblatt und der Blütenachse gemeinsamen Stelle‘, wäh- 
rend der als schwache Vertiefung an der Basis des Kelchblattes angelegte 
Nektarbehälter an der interkalaren Streckung nicht teilnimmt. Für diese 
Auffassung sprechen auch die entwicklungsgeschichtlichen Befunde 
Pavers (1857, S. 59, Tafel XIII, Abb. 17—27) und das gelegentlich be- 
obachtete Auftreten eines freien waagerecht abstehenden Sporns (VumL- 
LEMIN 1893, S.410, Tafel IV, Abb. 5; vgl. auch Penzic 1921, S. 179). 
Daß Knutu die Angabe über den Sporn der Pelargonien, er sei als Achsen- 
gebilde aufzufassen, in die neue Auflage des ENGLER-PRANTL (1931, 
S. 46) übernommen hat, mag unabsichtiich geschehen sein; zum minde- 
sten hätte sonst eine nähere Begründung gegeben werden müssen, da 
doch offenbar der größere Anteil der Röhre von dem Kelchblatt auf- 
gebaut wird. 

In Höhe von Abb. 1b gliedern sich die vorderen vier Kelchblatter und 
die infolge des Abfallens des Blütenbodens tiefer ansitzenden hinteren 
Kronblätter hC von der Achse ab; das hintere gespornte Kelchblatt ent- 
faltet bereits seine Spreite. Dieser Unterschied zwischen vorderen und 
hinteren Gliedern ein und desselben Quirls findet seinen Ausdruck in der 
Lippigkeit der Blüte, deren Kelchblätter sich im Verhältnis 1/4, die Kron- 
blätter nach 2/3 scheiden. An der Deckung der Kelchblätter läßt sich 
schon eine, in dem wiedergegebenen Beispiel linksumläufige, 2/5-Stellung 
ablesen, die in den folgenden Bildern noch deutlicher wird. In das Kelch- 
blatt X1 treten gerade drei Gefäßbündel ein. Die Deckung der Kron- 
blätter ist, wie aus Abb. Ic ersichtlich, infolge der Dorsiventralität der 
Blüte absteigend, doch finden sich Abweichungen: häufig weist das 
untere Kronblatt nur einen gedeckten Rand auf, wie es z. B. für T'ropaeo- 
lum die Regel ist. In der Mitte der Blütenachse sind auf dieser Höhe 
5 große Gefäßbündel für die Karpelle, an der Peripherie 10 kleinere für 
die Staubgefäße zu erkennen. Der nächste Schnitt (Abb. 1d) ist durch 
die Basis der Fruchtknotenfächer geführt. Deutlich fällt die Einbündelig- 
keit der Staubblätter in die Augen, ein Merkmal, das fast alle Angehörigen 
des Formenkreises der Geraniales auszeichnet und LINNÉ veranlaßte, sie 
in seiner Klasse der Monadelphia zu vereinigen. Die Lage der Stamino- 
dien kennzeichnet sich durch die schwache Ausbildung dreier vorderer 
Leitbündel. Diese rückgebildeten Staubblätter St zeigt Abb. le; das me- 
diane ist auch auf dem Längsschnitt (Abb. 1k) wahrnehmbar. Die hin- 
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teren Staubblätter sind hôher hinauf verwachsen, da hier infolge der 
giinstigeren Raumverhältnisse, die sich durch die Offnung für den Sporn 
bieten, noch zwei Glieder des im Schwinden begriffenen äuBeren Kreises 
entwickelt werden. Die Staubbeutel dieser beiden Kronstaubblatter sind 
bereits angeschnitten. Im Fruchtknoten sind die Ansatzstellen der 
Samenanlagen getroffen. In Abb. lf zeigen alle Staubblätter mit Aus- 
nahme des medianen mA die vier Facher ihrer Staubbeutel, das mediane 
folgt in Héhe von Abb. lg nach. Beide Schnitte sind durch den sterilen 
Teil des Fruchtknotens geführt. In den nächsten Abb. 1h und li treten 
die beiden kleiner bleibenden Kronstaubblätter dwA gegenüber den fünf 
Kelchstaubblättern zurück, von denen sich das mediane mA, wie auch 
aus Abb. lk hervorgeht, gleichzeitig nach hinten in den freiwerdenden 
Raum einschiebt. Wir befinden uns hier in der Region des noch kurzen 
Griffels und der Narben. Von den kleineren Kronblättern der Oberlippe 
ist der obere Rand des einen rechts in Abb. li noch sichtbar. 


b) Tropaeolum. 

Mit Pelargonium stimmt Tropaeolum in der Ausbildung eines Spornes 
an dem median nach hinten fallenden Kelchblatt 2 überein; er ist bei 
Tropaeolum stets frei. Die Zahl der Staubblatter ist auf 8, die der Frucht- 
blätter auf 3 reduziert. Anlaß zu zahlreichen Untersuchungen (RoHr- 
BACH 1869, von FREYHOLD 1876, EICHLER 1878, Schumann 1890, BucHE- 
NAU 1896, CELAKOVSKY 1899, VuILLEMIN 1915 und GoEBEL 1924) gab 
das Andröceum, dessen 8 Staubblätter nacheinander entstehen, und zwar 
in einer bestimmten Reihenfolge, die von einer schraubigen Anordnung 
mit der Divergenz 2/5 oder 3/8 abweicht. Nach CELAKOvSKŸ läßt sie sich 
am besten durch eine schraubige Folge nach 3/8 annähern, die sich phylo- 
genetisch aus zwei 2/5-Cyklen durch Unterdrückung der beiden letzten 
Glieder 9 und 10 entstanden denken läßt. Dieser Übergang von niederer 
zu höherer Divergenz ist ein von den hemicyclischen Ranunculaceen- 
Blüten her geläufiges Beispiel. Die Abweichungen der genetischen Auf- 
einanderfolge von der nach den Blattstellungsgesetzen zu erwartenden 
können dadurch erklärt werden, daß infolge der Dorsiventralität die 
obere Hälfte und durch die etwas asymmetrische Ausbildung, die sich in 
einer geringen Schiefstellung des dreizähligen Fruchtknotens äußert, eine 
Seite der Blüte in der Entwicklung gefördert wird. Die Staubblätter ent- 
stehen also nicht nach einer bestimmten Blattstellung, z. B. nach 2/5 
oder nach 3/8, sondern die Reihenfolge ihrer Entstehung wird von den 
Lageverhältnissen und von dem Nahrungszustrom am Vegetationspunkt 
bedingt. Sie verteilen sich aber dann derart, daß der zur Verfügung 
stehende Raum so gut wie möglich ausgenutzt wird. Bei 8 Gliedern ist 
diese beste Raumausnutzung eben durch die 3/8-Stellung gegeben. 


Planta Bd. 19. 28 
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c) Impatiens. 

In viel stärkerem Maße abgeleitet als die Blüten von Pelargonium und 
Tropaeolum sind diejenigen von Impatiens, deren Aufbau ich durch pla- 
stische Bilder veranschaulichen méchte. Hier wird vor allem die Bliiten- 
hülle im Zusammenhang mit der zygomorphen Ausbildung weitgehend 
umgewandelt. Bei fast allen /mpatiens-Arten finden wir nur 3 Kelch- 
und 3 Kronteile in einer im übrigen fünfzähligen Blüte. DaB die Krone 
aus fünf Blättern gebildet wird, von denen je 2 miteinander verwachsen 
sind, läßt sich leicht an dem mehr oder minder tiefen Einschnitt in den 
beiden hinteren Blättern erkennen. Die Verhältnisse im Kelch wurden 
im wesentlichen klargelegt von Rörer (1830), der an gefüllten Blüten von 
Impatiens Balsamina L. noch 2 kleine Kelchblätter entdeckte und damit 
auch den äußeren Hüllkreis auf die normale Fünfzahl zurückführte. Von 
den verschiedenen vor- und nachher geäußerten Ansichten — die wich- 
tigsten sind bei EıcHLEr (1878, S. 309) zusammengestellt — kann keine 
neben der klaren Deutung RörErs bestehen. Die beiden rückgebildeten 
Kelchblattchen finden sich fast immer bei Impatiens Roylei War. 
(= I. glanduligera RoYLE), einer für das Verständnis der Balsaminaceen- 
Blüte überaus wichtigen Form, die mehrfach genauer untersucht wurde 
(Payer 1857, ErcHLER 1878, Loew 1892). An diesem Beispiel möchte ich 
auch auf die eigentümlichen Verhältnisse eingehen, die dadurch bedingt 
werden, daß die bei den übrigen Geraniales ausgebildeten Vorblätter bei 
Impatiens als solche fehlen. Schon EıcHLer (1878, S. 306) macht darauf 
aufmerksam, daß sich die Blüten von Impatiens durch Primulaceen-Ein- 
satz auszeichnen, also Kelchblatt 4 median nach hinten wenden. 

Eine junge Knospe von Impatiens Roylei Waır., deren längster 
Durchmesser in der Medianen 5 mm, in der Transversalen 3,5 mm betrug, 
geben die räumlichen Querschnittbilder, Tafel I, Abb. 2a—g, wieder. 

Im untersten Schnitt, Abb. 2a, sind die Ansatzstellen der beiden seit- 
lichen Blätter der äußeren Blütenhülle getroffen, die, da Vorblätter feh- 
len, deren Stellung einnehmen. Nach der Deckung können wir das linke 
Blatt als K 1 = a, das rechte als K2 = f bezeichnen. Sie sind etwas nach 
vorn verschoben, da die vorderen Kelchblätter, die erst in Höhe von 
Abb. 2b sichtbar werden, zum Verkümmern neigen. Die ,,vorblattlosen‘‘ 
Blüten von Jmpatiens sind demnach so aufzufassen, daß infolge teilweiser 
Unterdrückung des Kelches die Vorblätter in die Blütenhülle einbezogen 
werden. Dadurch fällt Kelchblatt K 4 median nach hinten; an ihm wird 
daher der Sporn ausgebildet. Dieses mediane hintere Kelchblatt K 4 be- 
ginnt sich bereits von der Blütenachse abzugliedern. Es besitzt hier, 
worauf auch der waagerechie Verlauf der Leitbündel hinweist, eine hori- 
zontal nach hinten gerichtete interkalare Streckungszone. Durch das 
Wachstum an dieser Stelle wird später das Blatt stark bauchig nach 
hinten erweitert, während Frucht- und Staubblätter in gleichem Maße in 
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den vorderen Teil der Bliite geriickt erscheinen. Auch die Lage des vor- 
deren medianen Kronblattes mC ist schon zu erkennen. Die Mitte der 
Bliitenachse wird von den GefaBbiindeln für die fünf Fruchtblatter ein- 
genommen. Die nach innen gehenden und sich dort vereinigenden Ab- 
zweigungen versorgen die Mittelsäule des Fruchtknotens. Nach außen 
folgen die Leitbündel für die Staubblätter (a) und für die Kronblätter 
(schraffiert). In Abb. 2b sind die beiden seitlichen, den Vorblättern ent- 
sprechenden Kelchblätter X 1 und X 2 schon frei, während sich das hin- 
tere Kelchblatt K 4 und das vordere Kronblatt mC noch nicht von der 
Achse gelöst haben. Zu beachten sind die beiden, in ihren Ansatzstellen 
geschnittenen, rückgebildeten Kelchblätter K 3 und X 5, die in entfalte- 
ten Blüten nur wenig über 1 mm Länge erreichen. X 5 wird deutlich von 
K 4 gedeckt. Daß die beiden vorderen Staubblätter vA und die vorderen 
Fruchtblätter schon sichtbar werden, beruht, wie aus dem medianen 
Längsschnitt Abb. 2h hervorgeht, auf einem schwachen Abfallen des 
Blütenbodens nach vorn. Abb. 2c zeigt die inneren Blütenblätter dicht 
über ihrem Ansatz an der Achse, umschlossen von den beiden mächtig 
entwickelten, in der Medianen stehenden Gliedern der Blütenhülle: dem 
hinteren Kelchblatt K 4 und dem von ihm an beiden Rändern gedeckten 
vorderen Kronblatt mC. Mit dem fünffächerigen Fruchtknoten, in dessen 
vorderem Fache eine Samenanlage angeschnitten ist, alternieren 5 Staub- 
blätter. Die ungleiche Ausbildung der Kronblätter läßt sich bereits er- 
kennen. Sie wird noch deutlicher im nächsten Schnitt (Abb. 2d). Die 
seitlichen Doppelblätter sind dadurch entstanden, daß je ein kleineres 
vorderes Blatt vC mit je einem größeren hinteren hC verwachsen ist. 
Darauf deutet auch die Versorgung durch getrennte Leitbündelgruppen 
hin. Im Andröceum äußert sich die Zygomorphie der Blüte darin, daß 
die vorderen Staubblätter etwas gefördert werden. Am kürzesten ist das 
unpaare hintere mA, dessen Staubbeutelfächer schon in Abb. 2d zu sehen 
sind. Das kurze Filament ist stark zurückgekrümmt und entsendet von 
seiner Innenseite einen ligulaartigen, dem Fruchtknoten angepreßten 
Fortsatz mF, der auf dem medianen Längsschnitt Abb. 2h deutlich zu 
erkennen ist und auf dem Querschnitt in Abb. 2e sichtbar wird. In dieser 
Höhe wiederholt sich dasselbe für die beiden seitlichen Staubblätter sA. 
Die Filamente der vorderen Staubblätter vA zeigen an ihrer Außenseite 
Anschwellungen 8, „ohne jedoch deutliche Drüsen auszubilden“ (EıcH- 
LER 1878, S. 308). An dem medianen Kelchblatt X 4, das sich schon auf 
dem vorigen Schnitt (Abb. 2d) weit nach hinten ausbuchtete, wölbt sich 
jetzt der Sporn Sp vor. Im nächst höheren Schnitt (Abb. 2f) hat er sich 
von dem Kelchblatt getrennt. Der Sporn ist bei /mpatiens in der Knos- 
penlage aufwärts gerichtet, weicht also in dieser Hinsicht von den nach 
unten gerichteten Kelchspornen von Pelargonium und Tropaeolum ab. 


Im Laufe der Entwicklung gelangt der Sporn infolge hyponastischer 
28* 
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Uberkriimmung des Blütenstiels (GOEBEL 1924) und einer dadurch be- 
wirkten Umkehr der Blüte übrigens auch bei Impatiens in eine hängende 
Lage. In Héhe von Abb. 2f kriimmen sich die beiden vorderen Staub- 
blatter vA in der für die übrigen bereits beschriebenen Weise zuriick. Ihre 
Ligularfortsätze pressen sich fest an die anderen an und bilden mit ihnen 
zusammen eine geschlossene Hiille um den Fruchtknoten, der in der 
Narbenregion getroffen ist. Die Beutelfächer aller 5 Staubblätter gibt 
Abb. 2g wieder. Sie sind ebenso wie die Ligularfortsätze fest miteinander 
verklebt. Hierin zeigt sich, wie auch in anderer Art bei den Geraniaceen, 
ein Anlauf zur Verwachsung. Zwischen den Antheren werden die Spitzen 
der ligulaartigen Fortsätze sichtbar, nicht, wie man vermuten kénnte, 
die Narben. Mit der Frage nach der bliitenbiologischen Bedeutung dieser 
eigenartigen Anhangsgebilde, die bei verschiedenen /mpatiens-Arten auf- 
treten, hat sich Loew (1892) eingehend beschäftigt. Er kommt zu dem 
Ergebnis, daß sie bei Impatiens Roylei als ,, Pollenfiinger an die Stelle 
der Narben treten, deren Äste zur Zeit der Bestäubung nicht, wie z. B. 
bei /. Balsamina, parviflora u. a., auseinanderspreizen. 

Nach dem im vorstehenden gegebenen Überblick über den Blütenbau 
der Geraniales können wir die betrachteten Formen vorläufig in folgender 
Weise anordnen: Die einfachsten Verhältnisse finden wir in der Gattung 
Oxalis, von der sich Geranium nur wenig entfernt; auf einer etwas höhe- 
ren Stufe stehen einerseits Linum, andererseits Erodium, während Pelar- 
gonium, Tropaeolum und Impatiens in zunehmendem Maße abgeleitet 
sind. Zu einem klaren Bild über die hier herrschenden Beziehungen wird 
uns die Betrachtung der Fruchtblätter führen, der ich mich nunmehr 
zuwende. 


2. Morphologischer Bau der Fruchtblätter. 
a) In der ganzen Reihe der Geraniales. 


Im Gegensatz zu der verhältnismäßig geringen Formenfülle im Aufbau 
der Blüten sind die Fruchtblätter in äußerst mannigfaltiger Weise aus- 
gestaltet. Die Entscheidung darüber, welche Eigenschaften als ursprüng- 
lich oder als abgeleitet zu werten sind, ergibt sich im wesentlichen aus 
folgenden Überlegungen: Durch die Anordnung der Makrosporophylle 
auf gleicher Höhe ist die Grundlage für eine Verwachsung gegeben, die 
innerhalb des Formenkreises in verschiedenem Ausmaß durchgeführt 
wird. Der primitivere Fall der Apokarpie tritt nirgends mehr auf. Durch 
die Quirlstellung wird ferner die Zahl der Karpelle bis zu einem gewissen 
Grade begrenzt. Im Verfolg dieser Entwicklung wird auch die Zahl der 
Samen herabgesetzt, denn je geringer diese Zahl ist, um so besser kann 
der einzelne Same ausgebildet werden. Allgemein können also Frucht- 
blätter, die an zwei Placenten, ihren eingeschlagenen und miteinander 
verschmolzenen Rändern, viele Paare von Samenanlagen erzeugen, als 
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die urspriinglichsten angesehen werden. Fortschrittliche Formen leiten 
sich von ihnen durch Reduktion der Zahl der Makrosporangien ab. Im 
Endfall wird in jedem Fruchtblatt oder schlieBlich im ganzen Frucht- 
knoten nur noch eine Samenanlage ausgebildet. Ein Offnen des Frucht- 
blattes und ein Ausstreuen des einzigen Samens wird damit überflüssig. 
Wir erhalten dann stets eine SchlieBfrucht (NuB, Steinfrucht), die als 
Ganzes verbreitet wird. Häufig findet eine Reduktion innerhalb eines 
Formenkreises in mehreren Entwicklungsreihen nebeneinander statt. Das 
bekannteste Beispiel für solche Reduktionsreihen in einem apokarpen 
Gynäceum bieten die Ranunculaceen, die vor kurzem unter diesem Ge- 
sichtspunkt von E. Rassner (1931) untersucht worden sind. In einem 
fünfzähligen synkarpen Gynäceum lassen sich Reduktionen gut in der 
Reihe der Geraniales verfolgen, die zwar den Endfall der einsamigen NuB- 
oder Steinfrucht bei unseren Arten nicht vollständig erreicht, sich dafür 
aber durch viele Ubergangsformen auszeichnet. 

Eine groBe Zahl primitiver Merkmale, auch in der Ausgestaltung ihrer 
Fruchtknoten, weisen die Oxalidaceen auf. Die 5 Karpelle von Ozalis 
(Abb. la und b) sind, wie der Querschnitt zeigt, untereinander mit ihren 
eingeschlagenen Randern nur auf eine kurze Strecke verwachsen. Auf dem 
Langsschnitt erstreckt sich die Verwachsung nur iiber den unteren, Ma- 
krosporangien fiihrenden Teil der Fruchtblatter; die Fruchtblattspitzen 
sind frei und funktionieren wie bei anderen Pflanzen die Griffel. Dieser 
geringe Grad von Verwachsung ist als primitiv anzusehen. In den Kar- 
pellen vieler Oxalis-Arten, z. B. von Oxalis corniculata und Oxalis stricta, 
findet sich eine grôBere Zahl von Samenanlagen an zwei Placenten. Ein 
Anlauf zu beginnender Reduktion deutet sich allerdings schon darin an, 
daB die Makrosporangien nicht mehr paarweise auf gleicher Héhe, son- 
dern abwechselnd an der einen und an der anderen Placenta ausgebildet 
werden. Auf einem Querschnitt kann also stets in jedem Fruchtblatt 
die Ansatzstelle héchstens einer Samenanlage getroffen werden. Neben 
diese mehr urspriinglichen Merkmale tritt als abgeleitetes die Differen- 
zierung der Fruchtblatter in fertilen Fruchtblattanteil, Griffel und Narbe ; 
denn dadurch, daB Griffel ausgebildet werden, wird eine Verkiirzung der 
Fruchtblatter zusammen mit einer Verminderung der Zahl der Makro- 
sporangien môglich. Tatsächlich wird diese Reduktion schon innerhalb 
der Gattung Oxalis durchgeführt : Oxalis stricta besitzt in jedem Fach an 
jeder Placenta 5—6, Oxalis corniculata 4—5 Samenanlagen übereinander. 
Über alle Zwischenstufen sinkt diese Zahl bis auf eine Samenanlage an 
jeder Placenta bei Oxalis acetosella (Abb. 2). In jedem Fach finden sich 
also nur noch 2 schräg übereinanderstehende Makrosporangien. Gegen- 
über 40—60 Samen bei den langfrüchtigen Formen werden bei Ozalis 
acetosella im ganzen nur noch bis zu 10 Samen ausgebildet. 

An die Oxalidaceen schließen sich die Geraniaceen eng an, deren 
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Fruchtknotenbau besonders aufschluBreich ist, da er uns zeigt, wie die 
Reduktion im einzelnen verläuft. In der langgestreckten Form stimmt 
der Fruchtknoten von Geranium (Abb. 3a) mit dem von Oxalis corni- 
culata überein. Die Fruchtblatter sind aber nicht mehr in ihrer ganzen 
Lange mit Samenanlagen besetzt, sondern enthalten nur noch im unteren 
Teile je ein Paar von Makrosporangien ; der obere Teil ist steril. Es liegt 
hier also ein Ubergang zwischen langfriichtigen Formen mit zahlreichen 
Samenanlagen und kurzfriichtigen mit stark verminderter Zahl von 
Makrosporangien vor, der erkennen läBt, daB zunächst die Bildung von 
Samenanlagen auf den unteren Teil des Fruchtblattes beschränkt, dann 
erst das Fruchtblatt verkürzt wird. Ahnliche Bindeglieder finden sich 
nur in verhältnismäBig wenigen Familien, von denen ich als Beispiel die 
Ranunculaceen anführen môchte. Zwischen der primitiven vielsamigen 
Balgfrucht und der abgeleiteten einsamigen NuBfrucht vermitteln solche 
Formen, die über einer funktionsfähigen Samenanlage noch einige un- 
vollkommen ausgebildete Nebensamenanlagen entwickeln. Verglichen 
mit diesen Formen ist Geranium schon einen Schritt weiter gegangen, da 
es im oberen Fruchtblattabschnitt die Ausbildung von Makrosporangien 
bereits völlig unterdrückt. Ähnliches, wenn auch in viel geringerem Maße 
als bei Geranium, findet sich z. B. im oberen Teil der Balgfrucht von 
Trollius (SMITH, angeführt bei RAssNER 1931, S. 203), während ich für 
Aquilegia alpina der Ansicht von Rassner (1931, S. 203, Abb. 2) nicht 
uneingeschränkt beipflichten kann. In dem stark verlängerten oberen 
Abschnitt der Balgfrucht, der gegen die Fruchtreife hin vertrocknet, 
möchte ich nicht einen steril gewordenen, also im Schwinden begriffenen 
Teil, sondern eine Neubildung im Sinne eines Griffels sehen. Nur un- 
mittelbar über dem obersten Paar von Samenanlagen sind die Placenten 
auf ein kurzes Stück steril geworden, wie es ähnlich auch bei den lang- 
früchtigen Oxalidaceen der Fall ist. Aquilegia nimmt also in der apo- 
karpen Reihe der Ranunculaceen eine ähnliche Stellung ein wie Oxalis in 
der synkarpen Reihe der Geraniales. 

Die beiden Samenanlagen im unteren Teil des Fruchtknotenfaches 
von Geranium werden nebeneinander in gleicher Höhe angelegt. Sie sind 
ursprünglich wie bei Oxalis hängend orientiert. Erst im Laufe der Ent- 
wicklung richtet sich, durch die Raumverhältnisse bedingt, eine von bei- 
den mehr oder minder auf und kehrt, da sie anatrop und später kampylo- 


Abb. 1—6. Längs- und Querschnitte durch Fruchtknoten aus weit entwickelten Knospen. Die 
Abbildungen von Tropaeolum, Linum und Impatiens sind in 1/2, die Querschnitte von Geranium 
in 2/3 der Größe der übrigen Bilder gezeichnet. Abb.1—3a: Vergr. 24:1; Abb. 3b und c: Vergr. 
16:1; Abb. 4—6: Vergr. 12:1. — P Einrichtungen für die Leitung der Pollenschläuche. 
Abb. 1. Owalis stricta L. a Längsschnitt. b Querschnitt. — Abb. 2. Ozalis acetosella L. — 
Abb. 3. Geranium silvaticum L. a Längsschnitt. G Grenze zwischen sterilem Fruchtknotenteil 
und Griffel. b und c Querschnitte durch fertilen und sterilen Teil des Fruchtknotens. — Abb. 4. 
Tropaeolum majus L. a Längsschnitt. b und c Querschnitte durch den unteren Teil des Frucht- 
knotens und durch den Griffel. — Abb. 5. Linum usitatissimum L. a Längsschnitt. St Steriler 
Teil eines Fruchtknotenfaches, O Obturator. b Querschnitt durch den fertilen Teil des Frucht- 
knotens. — Abb. 6. Impatiens Roylei WALP. a Längsschnitt. b Querschnitt. 
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trop wird, ihre Mikropyle nach abwärts, während die Raphe an die Dor- 
salseite gelangt. Dieses Verhalten tritt bei Erodium und Pelargonium 
(Abb. 9a und 10a) schon frühzeitig, bei Geranium erst zur Zeit der Samen- 
reife deutlich in die Erscheinung. Zwischen aufsteigenden Samenanlagen 
mit dorsaler Raphe und hängenden mit ventraler Raphe besteht also kein 
systematisch wichtiger Unterschied. In der Zahl der angelegten Makro- 
sporangien stimmt Geranium mit Oxalis acetosella überein, doch zeigt sich 
schon ein Fortschritt darin, daß regelmäßig eins — nach meinen Be- 
obachtungen fast immer das untere — nach der Befruchtung fehlschlägt. 
Hand in Hand mit dem Einsamigwerden der Fruchtknotenfächer geht 
ein Bestreben, die Samen nicht mehr aus dem reifen Fruchtblatt zu ent- 
lassen, sondern in mehr oder minder nußähnliche Teilfrüchte einzu- 
schließen, ein Verhalten, das uns noch näher beschäftigen wird. 

Die Fruchtblätter von Geranium sind unten und oben in verschiede- 
nem Grade verwachsen. Ein Querschnitt durch den fertilen Fruchtblatt- 
anteil (Abb. 3b) zeigt wie bei Ozalis gelappte Umrißform. Im sterilen 
Teil (Abb. 3c) dagegen sind die Karpelle an ihren Flanken fast vollständig 
miteinander vereinigt, und ebenso wird an Stelle der 5 freien Griffel von 
Oxalis ein gemeinsamer Griffel ausgebildet; nur die Narben bleiben ge- 
trennt. Diese Neigung zu weitgehender Trennung einerseits, zu fast völ- 
liger Verwachsung andererseits führt innerhalb der Familie der Gerania- 
ceen im äußersten Falle zu Formen wie Biebersteinia. Hier werden die 
fast freien Karpelle, die einen sterilen Fruchtblattanteil nicht mehr aus- 
bilden, nur durch den in halber Höhe des Fruchtknotens entspringenden 
gemeinsamen Griffel vereint. Die einsamigen Fruchtfächer werden bei der 
Reife zu Nüßchen. Biebersteinia stellt also nicht, wie BAILLON (1874, 
S. 1—3, Abb. 2—7) und WARMING ([1929], S. 374) annelımen, den ur- 
sprünglichsten Typ dar, sondern gehört an das Ende dieser Entwick- 
lungsreihe. 

Einen ähnlichen Fruchtknotenbau wie die Endformen der Geraniaceen 
weisen die Tropaeolaceen auf, die innerhalb der Reihe den am weitesten 
abgeleiteten Fall darstellen. Auch bei Tropaeolum (Abb. 4a—c) sind die 
Karpelle, die nur eine Samenanlage enthalten und deren Zahl auf 3 redu- 
ziert ist, im unteren Teil fast völlig frei, tragen aber an der Spitze einen 
gemeinsamen Griffel, der in drei getrennte Narben ausläuft. Die Frucht 
zerfällt in 3 trockenschwammige Schließfrüchte. 

In anderer Richtung als bei den zuletzt betrachteten Formen ist die 
Entwicklung in der Familie der Linaceen gegangen, die aber noch nahe 
Beziehungen zu den Oxalidaceen aufweist. In dem Fruchtknoten von 
Linum (Abb. 5a—b) ist der fertile Abschnitt noch weiter verkürzt als bei 
Oxalis acetosella, doch bleibt die Zahl der Makrosporangien, die in jedem 
Fach nicht mehr übereinander, sondern paarweise auf gleicher Höhe aus- 
gebildet werden, dieselbe. Auf eine Ableitung von langfrüchtigeren For- 
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men läßt sich daraus schließen, daß ähnlich wie bei Geranium ein deutlich 
ausgebildeter steriler Abschnitt vorhanden ist. Ein wesentlicher Unter- 
schied gegenüber Geranium besteht darin, daß der Fruchtknoten von 
Linum gerade im fertilen Teil vollständig synkarp ist, auf dem Quer- 
schnitt also nicht mehr Flügelform zeigt, während sich die Fruchtblätter 
im oberen Teil voneinander trennen und wie bei Oxalis 5 freie Griffel 
bilden. Jedes Fruchtknotenfach wird durch eine falsche Scheidewand 
unterteilt, so daß jedes Teilfach nur ein Makrosporangium enthält. Kurz 
hinweisen möchte ich darauf, daß innerhalb der Familie der Linaceen, 
teilweise schon in der Gattung Linum, eine Reduktion der Zahl der 
Fruchtblätter von 5 über 3 (Reinwardtia trigyna PLanch.) bis auf 2 
(Linum digynum GRAY), der ausgebildeten Samen bis auf einen in jedem 
Karpell zu verfolgen ist. 

Impatiens (Abb. 6a—b) verbindet mit dem Merkmal einer außer- 
ordentlich weit abgeleiteten Blüte das eines verhältnismäßig primitiven 
Fruchtknotens, der zwar völlig synkarp ist, aber in der langgestreckten 
Form die nahe Verwandtschaft mit Oxalis erkennen läßt. Die längsten 
Fruchtknoten fand ich bei Impatiens scabrida DC. (= I.tricornis LinDL.) 
mit durchschnittlich 6 Samenanlagen übereinander in jedem Karpell, 
während /. Roylei und viele andere Arten meist nur je 3 Makrosporangien 
anlegen. Ein primitiver Charakter drückt sich auch darin aus, daß die 
Narben dem Fruchtknoten unmittelbar aufsitzen. Doch fehlt es nicht an 
Anzeichen für eine fortschrittliche Entwicklung. Die Samenanlagen ent- 
stehen in jedem Fruchtknotenfach nicht mehr paarig, sondern an den 
miteinander verschmolzenen Placenten nur in einer Reihe übereinander. 
Viele von ihnen, vor allem die unteren, schlagen nach der Befruchtung 
fehl, so daß wie bei den Geraniaceen der fertile Abschnitt der Frucht- 
blätter bis zu einem gewissen Grade verkürzt wird, mit dem Unterschied 
allerdings, daß hier der untere Teil des Fruchtknotens steril wird. Die 
Balsaminaceen weichen von den übrigen Familien des Formenkreises in- 
sofern ab, als ihre hängenden anatropen Samenanlagen so angeheftet sind, 
daß die Raphe nicht an der ventralen, sondern an der dorsalen Seite liegt. 
Diesem Umstand ist aber keine allzugroße Bedeutung beizumessen, denn 
jeder Querschnitt zeigt, daß die Makrosporangien nicht in der Ebene, 
die durch ihren Funikulus und die Achse des Fruchtknotens bestimmt ist, 
liegen, sondern mehr oder minder seitlich gedreht und oft fast recht- 
winklig zu dieser Ebene stehen. Es ist also zwischen hängenden Samen- 
anlagen mit dorsaler und mit ventraler Raphe ebensowenig eine scharfe 
Grenze zu ziehen wie zwischen aufsteigenden mit dorsaler und hängen- 
den mit ventraler Raphe, die bei den Geraniaceen in einem Fruchtknoten- 
fach nebeneinander vorkommen, da alle Formen durch gleitende Über- 
gänge verbunden sind. Die verschiedenen Stellungsverhältnisse der 
Samenanlagen können daher, wenn sie konstant auftreten, wohl zur 
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Unterscheidung von Gattungen und Familien dienen; als einziges Ein- 
teilungsmerkmal fiir ganze Formenkreise, wie es gelegentlich versucht 
wurde, sind sie jedenfalls nicht zu verwerten. 

Die verwandtschaftlichen Beziehungen innerhalb des Formenkreises 
der Geraniales, so wie sie sich aus unseren Betrachtungen ergeben, sind 





in der beigefügten Ubersicht zusammengestellt. Die Auflésung in ver- 
schiedene Reihen gründet sich vornehmlich auf die vom Fruchtknoten- 
bau hergeleiteten Merkmale, während der Grad der Ableitung im wesent- 
lichen schon aus dem Bliitenbau zu erkennen ist. 


b) In der Familie der Geraniaceen. 

Es sind noch einige Formen aus der Familie der Geraniaceen zu be- 
trachten, die im vorhergehenden Abschnitt zuriickgestellt werden konn- 
ten, da Geranium silvaticum alle für einen Uberblick über die gesamte 
Reihe wichtigen Merkmale aufweist, die aber in verschiedener Hinsicht 
Übergänge vermitteln und manche Eigenart deutlicher hervortreten 
lassen. 

Die Fruchtausbildung schreitet in der Reihe mit zunehmender Re- 
duktion von Kapseln, die in verschiedener Weise aufspringen und ihre 
Samen ausstreuen (Oxalis, Impatiens, die meisten Linum-Arten, teilweise 
auch Geranium) zu Schließfrüchten fort, die im Endfall bei Tropaeolum 
als Spaltfrüchte ausgebildet werden. Zwischenglieder finden sich in 
reichem Maße in der Familie der Geraniaceen. An der reifen Frucht von 
Geranium, Erodium und Pelargonium sind stets folgende Teile zu unter- 
scheiden : An jedem Fruchtblatt ein zwischen den beiden RiBlinien liegen- 
der, von der Basis nach der Spitze hin sich ablösender Streifen, der sich 
in einen unteren, den einzigen ausgebildeten Samen bergenden und einen 
oberen, bandförmigen Abschnitt gliedert — von STEINBRINCK (1878, 
S. 580) als ,,Fruchtfach‘ und ‚Granne‘‘ bezeichnet — und eine Mittel- 
säule, die aus den stehenbleibenden Teilen der miteinander verwachsenen 
Fruchtblätter gebildet wird. Bei vielen Geranium-Arten, vornehmlich 
sind es die großblütigen, zu denen auch @. silvaticum gehört, bleiben nun 
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Fruchtfach und Granne an der Spitze mit der Mittelsäule verbunden, 
wahrend der Same ausgeschleudert wird ; andere schlieBen den Samen im 
Fruchtfach ein, das zusammen mit der Granne abgeworfen wird, wobei 
entweder wie bei Erodium und Pelargonium beide Teile miteinander ver- 
bunden bleiben oder, so bei den meisten kleinblütigen Geranium-Arten, 
sich voneinander trennen. Die zu den einzelnen Gruppen gehérenden 
Arten sind bei STEINBRINCK (1878, S. 581 und 593) und HepLunp (1902, 
S.6 und 12f.) zusammengestellt. Es sind also verschiedene Stufen von 
Teilfruchtbildung zu beobachten, die sich zwischen Kapseln und solchen 
Früchten, die ohne Zurücklassung einer Mittelsäule vollständig in Teil- 
früchte zerfallen (Biebersteinia, Tropaeolum), einschalten. Als Folge die- 
ser Entwicklung, die von Samen- zu Fruchtverbreitung fortschreitet, 
wird bei Geranium gelegentlich die Wandung des Fruchtfaches in be- 
sonderer Weise verstärkt. Bei dem samenschleudernden @. silvaticum 
(Abb. 7a und b) und vielen anderen Arten sind im oberen Teil des Frucht- 
faches meist je zwei von dem in der Medianen des Fruchtblattes ver- 
laufenden Gefäßstrang nach beiden Seiten abgehende Bündel vorhanden. 
Ein dichtes Netz von solchen Gefäßbündeln, die als erhabene Leisten das 
Fruchtfach überziehen, wird bei vielen fruchtschleudernden Geranium- 
Arten, besonders schön z. B. bei @. molle (Abb. 8a und b), ausgebildet. 
Dieselbe Art der Fruchtblattaussteifung findet sich bei Tropaeolum, 
dessen Fruchtwand von mehreren, dem dorsalen Bündel parallel ver- 
laufenden Leitbündeln durchzogen wird (vgl. auch Abb. 4b), die durch 
eine große Zahl von querziehenden Seitenästen miteinander verbunden 
sind. 

Ein Fortschritt in der Richtung einer verbesserten Verbreitungsmög- 
lichkeit der nußähnlichen Teilfrüchte zeigt sich bei Erodium in der Sek- 
tion Plumosa und bei Pelargonium, deren Grannen an der Innenseite mit 
langen Haaren besetzt sind (Abb. 10a, F). Die Teilfrüchte von Pelar- 
gonium werden bei der Reife nicht mehr abgeschleudert, sondern lösen 
sich langsam unter gleichzeitiger Entfaltung ihrer Flughaare von der 
Mittelsäule ab und werden vom Wind fortgeführt. 

Eine Besonderheit im morphologischen Bau der Fruchtknoten von 
Erodium (Abb. 9a—b), die in allen wesentlichen Punkten mit denen von 
Geranium übereinstimmen, liegt darin, daß der nach oben hin allmählich 
spitz zulaufende sterile Teil die Narben trägt, ohne daß ein Griffel ein- 
geschaltet wird. Da der sterile Teil — an und für sich in Rückbildung 
begriffen — bei den @eraniaceen sekundär in den Dienst der Samenaus- 
schleuderung tritt und infolgedessen beträchtlich gefördert wird, kann er 
also gelegentlich die Aufgabe eines Griffels mit übernehmen. 

Die Fruchtknoten von Pelargonium (Abb. 10a—d) zeichnen sich 
durch einen deutlich abgesetzten Griffel aus. Geringe Unterschiede gegen- 
über Geranium und Erodium bestehen in der Ausbildung des sterilen An- 
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teils. Da, wie bereits erwähnt, die Teilfrüchte nicht mehr abgeschleudert 
werden, liegen die sich ablésenden Teile nicht mehr am weitesten auBen, 
sondern sind zwischen den stark vorgewölbten stehenbleibenden Teilen 
des Fruchtknotens eingesenkt. Die Verbindung zwischen beiden ist sehr 











Abb. 7—10. Morphologischer Bau der Fruchtblätter in der Familie der Geraniaceen. Abb. 7 
und 8. Fruchtfächer von Geraniumarten, vom Rücken und von der Seite gesehen. — Abb. 7a 
und b. Geranium silvaticum L. Im oberen Teil des Fruchtfaches gehen vom dorsalen Gefäß- 
bündel nach beiden Seiten je 2 Gefäßstränge ab. Vergr. 6:1. — Abb. 8a und b. Geranium molle L. 
Zahlreiche Gefäßbündel überziehen als erhabene Leisten das Fruchtfach. Vergr. 12:1. — Abb. 9 
und 10. Längs- und Querschnitte durch junge Fruchtknoten wie Abb. 1—6. Das Leitgewebe für 
die Pollenschläuche ist durch gekreuzte Linien hervorgehoben. Vergr. 19 : 1. — Abb. 9. Erodium 
cicutarium (L.) L’H&r. a Längsschnitt. b Querschnitt durch den sterilen Teil des Fruchtknotens. 
— Abb. 10. Pelargonium zonale (L.) AIT. a Längsschnitt. Der Griffel ist noch nicht gestreckt. 
F Flughaare. b—d Querschnitte durch fertilen Teil und sterilen Teil unten und oben (Höhenlage 
am Längsschnitt mit c und d angegeben). In Abb. 10c sind in den Fruchtknotenfächern die 
Flughaare nicht gezeichnet. / sterile Placentarteile. 


schmal. Dadurch wird bei der Reife das Ablösen der Granne erleichtert. 
Beachtenswert ist, daß sich in den Fruchtknotenfächern von Pelargonium 
die Placenten ein Stück weit in den sterilen Teil hinein verfolgen lassen 
(Abb. 10c, Pl), ein deutlicher Hinweis darauf, daß hier ursprünglich auch 
Samenanlagen erzeugt wurden. 





Liriaceen, Geraniaceen, Tropaeolaceen und Balsaminaceen. 435 


3. Verkürzung des fertilen Fruchtblattanteils und damit im Zusammenhang 
stehende Einrichtungen für die Leitung der Pollenschläuche. 

Die morphologische Betrachtung des Fruchtknotenbaues zeigte uns, 
daß wir durch Verringerung der Zahl der ausgebildeten Samenanlagen 
von primitiven zu besser ausgestatteten Formen schrittweise gelangen, 
und zwar werden zunächst die Narben durch Griffel gehoben, dann wird 
der obere Teil der Fruchtblätter sterilisiert und bei weiter abgeleiteten 
Formen schließlich unterdrückt. Der sterile Fruchtblattanteil schiebt 
sich also, falls er ausgebildet wird, zwischen Griffel und den die Samen- 
anlagen bergenden Fruchtblattanteil ein; in ihm müssen daher Einrich- 
tungen erzeugt werden, die die von der Narbe durch den Griffel herab- 
wachsenden Pollenschläuche zu den Samenanlagen hinleiten können. 


a) Oxalis. 

Ein solcher, wenn auch nur kurzer, steriler Fruchtblattanteil findet 
sich, wie wir sahen, schon bei den langfrüchtigen Ozalidaceen (vgl. 
Abb. la). Seine Lage können wir genauer umgrenzen: er beginnt dort, 
wo die Mittelsäule des Fruchtknotens endet, die beiden im unteren Teil 
miteinander verwachsenen Ränder eines jeden Fruchtblattes sich also von- 
einander gelöst haben und nur noch seitlich mit den benachbarten Kar- 
pellen zusammenhängen, und erstreckt sich bis zu der Stelle, an der sich 
die Fruchtblätter völlig trennen urid in die fünf freien Griffel übergehen. 
In diesem Teil befindet sich demnach in der Mitte ein Hohlraum, der mit 
den fünf Fruchtknotenfächern, die als solche noch deutlich zu erkennen 
sind, auf seiner ganzen Länge in offener Verbindung steht. Die Epidermis- 
zellen, die diesen mittleren Raum umkleiden, wachsen nun zu ein-, ge- 
legentlich zweizelligen Papillen (Abb. la, P) aus, die der Leitung der 
Pollenschläuche dienen. Besonders gut ausgebildet fand ich diese Pa- 
pillen in dem Fruchtknoten von Oxalis acetosella (Abb. 2, P). Auf einem 
Querschnitt durch den oberen Teil des Fruchtknotens unmittelbar vor 
der Bestäubung (Abb. lla) füllen die dicht gedrängten Papillen den 
inneren Baum und die zu den Fruchtknotenfächern führenden Spalten 
fast vollständig aus. Den in Abb. lla umrandeten und mit x bezeich- 
neten Ausschnitt gibt Abb. 11b vergrößert wieder. Da die Papillen sich 
meist etwas aufwärts richten, sind nur wenige ihrer ganzen Länge nach 
getroffen, die meisten mehr oder weniger schief, einige, in der Mitte, sogar 
quer geschnitten. Sie zeichnen sich durch dichten feinkörnigen Plasma- 
inhalt aus und werden dadurch, daß ihre Wände, wie aus der kräftigen 
Rotfärbung mit Eosin hervorgeht, zur Zeit der Bestäubung bis zu einem 
gewissen Grade verschleimen, für Leitung und Ernährung der Pollen- 
schläuche geeignet. Die Ausbildung der Leitpapillen in dem Raume 
zwischen den fünf Fruchtblättern, und nicht in jedem Fruchtblatt ge- 
trennt, ermöglicht es zugleich den von einer Narbe her kommenden Pollen- 
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schläuchen, sich auf alle Facher des Fruchtknotens zu verteilen. DaB die 
Pollenschläuche tatsächlich ihren Weg zwischen diesen Papillen hindurch 
nehmen, konnte ich mehrfach beobachten. 


b) Linum. 
Eine der eben beschriebenen ganz ähnliche Einrichtung für die Lei- 
tung der Pollenschläuche besitzen die Fruchtknoten der Gattung Linum 





Abb. 11 und 12. Einrichtungen für die Leitung der Pollenschläuche. St steriler Teil der Frucht- 
knotenfächer. Abb. 11. Ozalis acetosella L. a Querschnitt durch den sterilen Teil des Frucht- 
knotens, Ubersichtsbild. Der umrandete und mit X bezeichnete Ausschnitt ist in b vergrößert 
dargestellt. Vergr. 50:1. b Papillen für die Leitung der Pollenschläuche vor der Bestäubung. 
Vergr. 392:1. — Abb. 12. Linum usitatissimum L. a Längsschnitt durch einen jungen Frucht- 
knoten, b zugehöriger Querschnitt durch den sterilen Teil, Übersichtsbilder. Der von den dicht- 
gedrängten Leitpapillen erfüllte Raum ist durch gekreuzte Linien angegeben. Vergr. 35: 1. 
c Die in a mit X bezeichnete Stelle am Grunde des Befruchtungskanals. Anlage der Leitpapillen. 
Rechts ist das Gewebe einer Scheidewand, links eine zu einem Fruchtknotenfach führende Spalte 
getroffen, so daß hier die Papillen teilweise von der Fläche zu sehen sind. Vergr. 392: 1. 


(vgl. Abb. 5a, P), die sich also auch in dieser Beziehung eng an Oxalis 
anschließt. Der sterile Fruchtknotenanteil ist ebenso wie bei Oxalis ge- 
baut (Abb. 12b). Da er aber zur Blütezeit ungefähr die Hälfte der Ge- 
samtlänge des Fruchtknotens (ohne Griffel) einnimmt, sind die Leit- 
papillen bedeutend besser entwickelt. Sie füllen den zentralen Kanal voll- 
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kommen aus und kleben mit ihren stark verquollenen Wanden im fertigen 
Zustand so dicht zusammen, daB sie einem geschlossenen Gewebe sehr 
ähnlich sehen. Der Längsschnitt Abb. 12e (Umriß-Abb. 12a, x) durch 
einen jungen, 1,4 mm langen Fruchtknoten von Linum usitatissimum L. 
läßt aber deutlich erkennen, daß auch hier ein zentraler Hohlraum vor- 
handen ist, in den vom Boden und von den seitlichen Wänden aus Pa- 
pillen hineinwachsen. Der Schnitt geht rechts durch eine Scheidewand 
des Fruchtknotens, während links die zu einem Fruchtknotenfach füh- 
rende Spalte getroffen ist, so daß hier die Papillen teils von der Fläche, 
teils im Querschnitt zu sehen sind. 


c) Geranium silvaticum L.: Die Entwicklung der Fruchtblätter, besonders 
des sterilen Fruchtblattanteils und des Leitgewebes für die 
Pollenschläuche. 


Auch bei Geranium wird in dem langen, schnabelförmig ausgezogenen 
sterilen Teil, dem wichtigsten und zugleich auffälligsten Kennzeichen des 
Fruchtknotens, Vorsorge für die Leitung der Pollenschläuche getroffen, 
jedoch in anderer Art als wir es bisher kennengelernt haben. In der Mitte 
des Fruchtknotens befindet sich zur Blütezeit ein eigentümliches, in 
lebendem Zustande farbloses und sehr durchsichtiges Gewebe, das auf 
dem Querschnitt kreisrund erscheint und auf dem Längsschnitt sich von 
den Narben durch den Griffel und den sterilen Teil abwärts bis zur An- 
heftungsstelle der Samenanlagen hinzieht (vgl. Abb. 3a und c, P). Diese 
axile Gewebesäule, deren Zellen stark gequollene Wände besitzen, dient 
bei Geranium der Leitung der Pollenschläuche. Der erste, der dies er- 
kannte und der die alte Auffassung, nach der die sterilen Teile der Frucht- 
knotenfächer Griffelkanäle darstellen sollten, widerlegte, war, wie ich be- 
reits in der Einleitung hervorhob, HOFMEISTER (1864, S. 402). Die 
Gründe, die er für seine Ansicht anführt, sind vollkommen einleuchtend ; 
überdies konnte er das Wachstum der Pollenschläuche in dieser Gewebe- 
masse abwärts unmittelbar beobachten. Anders verhält es sich mit sei- 
nen Untersuchungen über die Anatomie und die Entstehung des Leit- 
gewebes, auf die ich etwas ausführlicher eingehen möchte, da sie von 
meinen Befunden wesentlich abweichen, 

HorMEISTERs Angaben über diesen Gegenstand lauten sehr bestimmt. 
Anschließend an die Feststellung, daß selbst in verhältnismäßig jungen 
Knospen die axile Gewebemasse den Eindruck eines geschlossenen Par- 
enchyms macht, führt er aus (S. 403—404): ,,Hieraus aber folgern zu 
wollen, daß diese Säule einfach eine Partie abweichend ausgebildeten 
Zellengewebes der von Ursprung an soliden Längsachse des Pistills sei, 
wäre ein arger Trugschluß. Auf gelungenen Längsschnitten durch die 
Längsachse des Pistills erkennt man mit aller Bestimmtheit, daß jene 
scheinbare Säule aus Zellgewebe einen Hohlraum enthält, dessen Wände 
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dicht mit eng zusammengedrangten, aufwärts sich wendenden stumpfen 
Papillen — Ausstiilpungen der Wandzellen des Hohlraumes — bedeckt 
sind.“ Er gibt ferner an, daß sich auch mehrere Zellschichten von der 
Wand des Kanals auflockern und von den Papillen kaum zu unter- 
scheiden sind. Durch die Entwicklungsgeschichte glaubt HOFMEISTER 
seine Ansicht bestätigt zu sehen (S. 407—409), gerät hierbei aber teil- 
weise in Widerspruch zu PAYER (1857). 

Späterhin ist das so deutlich und auffällig ausgebildete Leitgewebe 
kaum noch beachtet worden. In den Arbeiten von BEHRENS (1875), 
Carus (1878) und DALMER (1880), die von allgemeinen Gesichtspunkten 
aus die Anatomie des Leitgewebes bei zahlreichen Familien behandeln, 
finden sich jedenfalls nur unbedeutende Hinweise auf die Geraniaceen. 
Diejenigen Autoren, die sich mit dem Aufbau des Fruchtknotens der 
Geraniaceen beschäftigten, erwähnen entweder das Leitgewebe überhaupt 
nicht oder berufen sich auf HOFMEISTER. Nur der schwedische Forscher 
HEDLUND, der sehr sorgfältig beobachtete, ist auf diese Frage näher ein- 
gegangen (1902, S. 2—5). Er konnte sich bei seinen Untersuchungen von 
der Richtigkeit der Hormeisterschen Auffassung, nach der der Frucht- 
knoten mit einem zentralen, von Papillen ausgefüllten Kanal versehen 
sein soll, nicht überzeugen. Allerdings gibt er an, daß er nicht wie Hor- 
MEISTER die Entwicklung der Fruchtblätter verfolgte, doch schließt er 
seine Betrachtung mit den Worten: ,,Nagra dylika papiller har jag icke 
kunnat urskilja ens pa unga, ännu icke fullt utbildade pistiller‘‘. (Irgend- 
welche derartige Papillen habe ich nicht unterscheiden können, nicht ein- 
mal in jungen, noch nicht voll ausgebildeten Pistillen.) 

Schon die genaue Untersuchung des fertigen Zustandes, ferner das 
Verhalten nach vollzogener Befruchtung, lassen es wahrscheinlich wer- 
den, daß es sich hier nicht um dicht verklebte Papillen, sondern um ein 
echtes Zellgewebe handelt. Ich verzichte darauf, alle diese Wahrschein- 
lichkeitsgründe im einzelnen aufzuführen und wende mich sofort der Ent- 
wicklungsgeschichte des Leitgewebes zu, die allein diese Frage sicher 
entscheiden kann. Nach den Angaben HOFMEISTERS benutzte ich Längs- 
schnitte durch junge Blütenknospen. Dadurch wird es möglich, gleich- 
zeitig die Entstehung der Fruchtblätter morphologisch zu verfolgen. Die 
Untersuchung wurde durchgeführt an Geranium silvaticum L., einer Form, 
die dem von HOFMEISTER untersuchten @. pratense L. außerordentlich 
nahe steht. An vollständigen Längsschnittserien ließ sich genau der me- 
diane Schnitt ermitteln, der aus Knospen von verschiedenen Entwick- 
lungsstufen gezeichnet wurde. Die Abbildungen sind sämtlich so orien- 
tiert, daß links ein Fruchtknotenfach, rechts die gegenüberliegende 
Scheidewand getroffen ist. 

Abb. 13 stellt das Ende der Blütenachse aus einer Knospe von 0,5 mm 
Durchmesser (Länge der Kelchblätter 0,9 mm) dar. Es wird links von 
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dem flachen Hocker einer Fruchtblattanlage überragt, die mit den ande- 
ren Fruchtblattern seitlich schon in Verbindung stehen muB, da auch 
rechts an der Stelle der zukiinftigen Scheidewand eine kleine Erhebung 
festzustellen ist. Etwas jiingere Knospen von 0,36 mm Durchmesser und 
0,54 mm Lange bieten bereits fast dasselbe Bild. In Abb. 14 (Knospen- 
durchmesser 0,62 mm) erscheinen die frei angelegten Hécker, ohne sich 
wesentlich vergrößert zu haben, gehoben. Gleichzeitig schreitet das 
Wachstum von den seitlichen Berührungspunkten je zweier Anlagen nach 
der Mitte der Blütenachse hin vor, in der Abbildung rechts zu sehen, und 
bildet so die eingeschlagenen und miteinander verschmolzenen Ränder 
der Fruchtblätter, also die Scheidewände des Fruchtknotens. Die Kar- 
pelle sind in der Mitte bereits zusammengestoßen, denn links in dem 
median geschnittenen Fruchtblatt wird innen an seinen eingefalteten und 
verwachsenen Rändern schon eine kleine Vorwölbung sichtbar, die später 
eine Samenanlage liefern wird. Der nächste Schnitt (Abb. 15) entstammt 
einer Blütenknospe von 0,88 mm Durchmesser und 2 mm Länge. Der 
obere Teil der Fruchtblätter bis zu der Stelle, an der sie sich in der Mitte 
vereinigen, ist fast unverändert geblieben. Dafür hat sich der spätere 
fertile Anteil bedeutend vergrößert. Die eine im Schnitt getroffene 
Samenanlage im linken Karpell ist jetzt deutlich zu erkennen. Besondere 
Beachtung verdient die in der Mitte des Fruchtknotens gelegene, durch 
punktierte Linien umgrenzte Stelle, die Abb. 15a vergrößert wiedergibt. 
Die Zellen haben sich hier in Reihen angeordnet, die senkrecht verlaufen 
und unten nach rechts und links, nach den Samenanlagen hin, abbiegen. 
Aus der Richtung der Kernspindeln geht hervor, daß innerhalb der Längs- 
reihen nur noch Querwände eingeschoben werden. Wir haben hier die 
Anlage des Leitgewebes für die Pollenschläuche vor uns. In dem Gewebe 
der Blütenachse tritt in einzelnen Zellen oder Zellgruppen Gerbstoff auf, 
der sich bald darauf auch in der unter der äußeren Epidermis liegenden 
Schicht der Fruchtblätter findet. In einem etwas älteren Stadium 
(Abb. 16, Knospendurchmesser 1,12 mm) hat der die Samenanlagen ent- 
haltende Teil des Fruchtknotens an Größe weiterhin beträchtlich zu- 
genommen. Die Reihenanordnung der Zellen ist im Leitgewebe (Abb.16a) 
noch deutlicher geworden. In Abb. 17 (Knospendurchmesser 1,34 mm) 
beginnt sich das eine im Schnitt getroffene Makrosporangium aufzukrüm- 
men; an ihm wird die Anlage eines Integumentes / sichtbar. Soweit ich 
es feststellen konnte, scheint das äußere Integument zuerst zu entstehen. 
Jetzt erst schiebt: sich über dem fertilen Fruchtknotenteil, der in der Ent- 
wicklung schon weit gefördert ist, eine Wachstumszone ein, die den 
sterilen Teil aufbaut. Im Leitgewebe für die Pollenschläuche findet da- 
her zu dieser Zeit eine starke Zellvermehrung statt, die sich, wie die 
Abb. 17a zeigt, in außerordentlich regelmäßiger Weise vollzieht. Gleich- 
zeitig schließen sich die Fruchtknotenfächer im oberen Teil, indem sich 
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die emporgewachsenen Innenränder der Fruchtblätter an die einwärts 
geneigten Fruchtblattspitzen dicht anlegen. Auch in der Blütenachse, 
deren Zellen jetzt reichlich Gerbstoff führen, zeigen sich Wachstumsvor- 
gänge. Sie wölbt sich, worauf schon HoFMEISTER hinweist, zwischen den 
Fruchtknotenfächern empor. Wenig später (Abb. 18, Knospendurch- 
messer 2,3 mm, Durchmesser des Fruchtknotens 0,56 mnı) bildet sich je 
eine weitere Streckungszone oberhalb des sterilen Fruchtknotenteiles und 
am Grunde der freien Fruchtblattspitzen. Damit ist die Differenzierung 
der Fruchtblätter in fertilen F und sterilen Anteil St, Griffel Gr und 
Narben Na vollzogen. An den Samenanlagen erscheint das zweite Inte- 
gument. Es sind jetzt beide Anlagen des Fruchtknotenfaches angeschnit- 
ten, da sie nebeneinander keinen Platz mehr finden und eine von ihnen 
sich infolgedessen nach oben wendet. Die Zellen des Leitgewebes, die 
sich bisher von den angrenzenden Zellen nur durch ihre regelmäßige An- 
ordnung unterschieden, heben sich jetzt auch dadurch ab, daß sich ihre 
Kerne mit Hämatoxylin dunkler färben. 

Die beginnende Streckung des Griffels zeigt Abb. 19 (Durchmesser 
des Fruchtknotens im fertilen Teil 1,21 mm), die in ungefähr !/, der Größe 
der vorhergehenden Bilder gezeichnet wurde. Durch das nachträgliche 
Wachstum der Blütenachse hat sich die Anheftungsstelle der Samen- 
anlagen, die ihr anatropes Stadium erreicht haben, und deren Nucellus 
jetzt von den Integumenten bedeckt wird, bis zu halber Höhe des Frucht- 
knotenfaches gehoben. Gerbstoffe lassen sich zu dieser Zeit in der Blüten- 
achse und im Fruchtblatt nicht mehr nachweisen. Sie sind wahrschein- 
lich für das Wachstum verbraucht worden. Das Leitgewebe für die 
Pollenschläuche lockert sich bereits auf. Zunächst zeigen die Längs- 
wände der Zellen mit Eosin eine braunrote Färbung, die den Beginn der 
Verschleimung andeutet. Das Plasma ist ähnlich wie in den Zellen der 
Drüsenschuppen an der Basis der Staubblätter feinkörnig geworden. Die 
Kerne färben sich mit Hämatoxylin tiefschwarz. 

Abb. 20 gibt einen Fruchtknoten (Durchmesser 1,56 mm) zur Blüte- 
zeit kurz vor dem Auseinanderspreizen der Narbenäste wieder. Der 
Abb. 13—22. Das Leitgewebe für die Pollenschläuche von Geranium silvaticum L. 

Abb. 13—20. Mediane Längsschnitte durch den Fruchtknoten von Geranium silvaticum L. in auf- 
einanderfolgenden Entwicklungsstufen. Abb. 13—18. Von der Anlage der Fruchtblätter bis zu ihrer 
Differenzierung in fertilen F und sterilen Teil St, Griffel Gr und Narben Na. Abb. 19. Beginnende 
Streckung des Griffels. Abb. 20. Zur Blütezeit kurz vor dem Auseinanderspreizen der Narbenäste. 
Links ist stets ein Fruchtknotenfach, rechts die gegenüberliegende Scheidewand getroffen. Die 
in Abb. 15—17 mit punktierten Linien umgrenzten Bezirke sind in Abb. 15a bis 17a, die in Abb. 20 
mit X und X X bezeichneten Stellen in Abb. 20a und b vergrößert dargestellt. Einfach schraffiert 
gerbstoffhaltige Zellen; kreuzweise schraffiert: poll des Gewebe. Sa Samenanlage, 
I Integument. Abb. 13-18: Vergr. 50:1; Abb. 19 und 20: Vergr. 17:1. — Abb. 15a—17a und 
Abb. 20a und b Entwicklung des Leitgewebes. Nähere Beschreibung im Text. Vergr 392:1. — 
Abb. 21a—e. Querschnitte durch Narben (a), oberen Teil des Griffels (b—d) und sterilen Teil, 
oben (e). Blütezeit. Höhenlage in Abb. 20 durch Pfeile angegeben. F obere Enden der Frucht- 
knotenfächer. Vergr. 35:1. — Abb. 22. Reife Frucht. Querschnitt durch den sterilen Teil, oben. 
An Stelle des von den Pollenschläuchen zerstörten Leitgewebes findet sich ein unregelmäßig be- 


grenzter Hohlraum H In den Leitbündeln ist der Gefäßteil schwarz, der Siebteil weiß gehalten; 
Sklerenchymbeläge schraffiert. Vergr. 17:1. 
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Griffel hat sich auBerordentlich stark verlängert, und auch der sterile 
Fruchtknotenteil ist ungefahr zu doppelter Lange des fertilen Anteils 
emporgewachsen. Die Samenanlagen sind kampylotrop geworden. Am 
auffälligsten ist das Leitgewebe, das sich durch die ganze Länge des 
Fruchtknotens von den Samenanlagen bis zu den Narben hin erstreckt. 
Es erreicht jetzt seine héchste Ausbildung. In Abb. 20a und b sind Aus- 
schnitte aus dem oberen und unteren Teil, deren Höhenlage in Abb. 20 
mit x und x x angegeben ist, vergrößert dargestellt. Oben haben sich 
die Zellen etwas gestreckt, unten sind sie kurz und breit. Wie aus den 
Abbildungen ersichtlich ist, haben sich bei den späteren Aufteilungen 
innerhalb der Reihen einzelne Zellen auch längs geteilt. Oben (Abb. 20a) 
ist das Gewebe noch gut erhalten. Die Zellwände färben sich mit Eosin 
intensiv braunrot, die schwach verbreiterte Mittellamelle etwas dunkler 
als die Wandschichten. Die Längswände sind mit Ausnahme einiger 
tüpfelähnlicher Stellen stark gequollen, während die Querwände dünn 
bleiben, so daß das Gewebe einen kollenchymatischen Charakter an- 
nimmt. Das Gewebe muß sehr viel Wasser enthalten, denn selbst bei 
guter Fixierung sind zwischen Plasma und gequollener Wand schmale 
weiße Streifen zu sehen, die auf geringe Schrumpfung zurückzuführen 
sind. Im oberen Teil lassen sich in den Zellen Kern und Plasma, mit 
Hämatoxylin mehr oder minder schwarz gefärbt, noch unterscheiden. 
Weiter unten (Abb. 20b), besonders in den zu den Samenanlagen hin- 
führenden Gewebesträngen, wo die Auflösung schon weit vorgeschritten 
ist, fließen sie zu einer formlosen, mit Eosin blaßrot gefärbten Masse zu- 
sammen, die den geringen, zwischen den stark verquollenen Zellwänden 
verbleibenden Raum anfüllt. Damit ist der Endzustand erreicht. Nach 
erfolgter Bestäubung dringen die Pollenschläuche zwischen den Narben- 
papillen ein, gelangen in das darunter verlaufende Leitgewebe und folgen 
dem weichen Brei zwischen den Längswänden abwärts, der zugleich ihrer 
Ernährung dient. Dadurch, daß an der Grenze des Leitstranges die Zell- 
reihen schräg nach innen abfallen, in der Anlage in Abb. 17a besonders 
links zu sehen, werden zu dicht an den Rand gekommene Pollenschläuche 
wieder zur Mitte hingeführt. 

Der Verlauf des Leitgewebes im Griffel und in den Narben läßt sich 
an den Querschnitten Abb. 2la—e, deren Höhenlage in Abb. 20 durch 
Pfeile angegeben ist, verfolgen. In den Narbenästen (Abb. 21a) liegt je 
ein Leitstrang dicht unter den Narbenpapillen. An der oberen Grenze 
des Griffels (Abb. 21b), dort wo die Fruchtblätter sich seitlich vereinigt 
haben, gabeln sich die Stränge und rücken weiter unten (Abb. 21c) in die 
nach innen vorspringenden Scheidewände, in denen je zwei von benach- 
barten Narben kommende wieder verschmelzen. Die Spalten F zwischen 
den Scheidewänden sind die oberen Enden der fünf Fruchtknotenfächer. 
Ungefähr im oberen Drittel des Griffels stehen sie noch untereinander in 
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Verbindung, doch legen sich die Fruchtblatter sehr dicht aneinander 
(Abb. 21d). Von den Narben abwärts bis zu dieser Stelle werden die 
Wandungen des mittleren Hohlraumes von kurzen, stumpfen Papillen 
bedeckt. Tiefer hinab gelangen wir in diejenige Gegend des Frucht- 
knotens, in der die Karpelle vüllig miteinander verwachsen sind. Von 
hier ab bildet das Leitgewebe einen einzigen zentralen Strang ebenso wie 
im sterilen Teil des Fruchtknotens (Abb. 21e), in den der Griffel allmäh- 
lich übergeht. Die Grenze wird erst scharf nach der Befruchtung; wenn 
der Griffel verwelkt, während der sterile Teil noch beträchtlich heran- 
wächst. An dieser Streckung nimmt das von den Pollenschläuchen zer- 
stérte Leitgewebe nicht mehr teil, so daB es zerrissen wird. Seine Stelle 
nimmt in heranreifenden Früchten ein unregelmäßig begrenzter Hohl- 
raum (Abb. 22, H) ein, der in Abständen von den zusammengefallenen 
Zellwänden des Leitgewebes verstopft ist. 

Die Entwicklungsgeschichte zeigt also mit völliger Gewißheit, daß 
sich in der Mitte des Fruchtknotens von Geranium ein seiner besonderen 
Aufgabe gemäß differenziertes geschlossenes Gewebe, nicht ein von Pa- 
pillen ausgefüllter Kanal befindet. Wie ist nun die abweichende Angabe 
HoFMEISTERs zustande gekommen? Da HoFMEIsTER seiner Arbeit keine 
Abbildungen beigegeben hat, kann ich hierüber nur Vermutungen an- 
stellen. Ich möchte den Irrtum auf den damaligen Stand der Unter- 
suchungsmethoden zurückführen. Es herrschte noch der Grundsatz, nur 
lebendes Material zu untersuchen, das zur Entscheidung der vorliegenden 
Frage nicht hinreichend geeignet ist. Vor allem aber war HOFMEISTER 
auf Rasiermesserschnitte angewiesen, die, selbst wenn sie gut gelingen, 
besonders in jungen Fruchtknoten außer dem Leitgewebe häufig die 
Innenkante eines Fruchtknotenfaches umfassen (z. B. bei einer Schnitt- 
führung, wie sie in Abb. 2le durch gestrichelte Linien angegeben ist), so 
daß der Eindruck entsteht, als ob ein enger Kanal vorhanden sei. Nur 
an Mikrotomschnitten läßt sich durch Verfolgen der vollständigen 
Schnittserie eine solche Verwechslung sicher vermeiden. 

An dieser Stelle möchte ich daran erinnern, daß bei Oxalis und be- 
sonders bei Linum im sterilen Teil der Fruchtblätter tatsächlich ein zen- 
traler Hohlraum vorhanden ist, der von dicht gedrängten Papillen aus- 
gefüllt wird, so wie es HoFMEISTER für Geranium annahm. Der Unter- 
schied bei den nahe verwandten Formen erklärt sich leicht, wenn wir uns 
den morphologischen Aufbau der Fruchtknoten kurz ins Gedächtnis 
zurückrufen: Bei Oxalis sind die Fruchtblätter nur wenig miteinander 
verwachsen, und auch der Fruchtknoten von Linum ist nur im fertilen 
Teil völlig synkarp. Im sterilen Teil ist die Synkarpie nur mehr eine 
äußere. Hier lösen sich die Fruchtblätter bereits in der Mitte vonein- 
ander und laufen in fünf getrennte Griffel aus. Bei Geranium dagegen 
neigt gerade der obere Teil der Fruchtblätter zu weitgehender Verschmel- 
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zung, worauf schon der Umstand hindeutet, daB nur ein Griffel ausgebil- 
det wird. Es war also von vornherein zu erwarten, daB im sterilen Frucht- 
knotenteil von Geranium nicht wie bei Oxalis und Linum ein zentraler 
Kanal vorhanden sein würde, daB sich vielmehr die Fruchtblatter erst im 
Griffel dicht unter den freien Narben in der Mitte voneinander trennen. 


d) Andere Geraniaceen. 
Bei den meisten anderen Geranium-Arten, ferner auch bei Erodium 
und Pelargonium, ist das Leitgewebe für die Pollenschläuche im wesent- 
lichen ebenso gebaut, wie es für Geranium silvaticum beschrieben wurde. 
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Abb. 23. Geranium molle L. a Längsschnitt durch den Fruchtknoten. b—d Querschnitte durch 
Griffel, sterilen Teil und fertilen Teil, oben. Höhenlage in a durch Pfeile angegeben. Das Leit- 
gewebe für die Pollenschläuche ist durch gekreuzte Linien hervorgehoben, Vergr. 35:1. 


Bei Erodium cicutarium konnte ich oft zur Zeit der Befruchtung zahl- 
reiche Pollenschläuche im Leitgewebe beobachten, so daß damit die ge- 
legentlich noch in der Literatur erwähnte Angabe HILDEBRANDS (1873, 
S. 266), nach der bei Erodium die Pollenschläuche in den sterilen Teilen 
der Fruchtknotenfächer abwärtswachsen sollen, als endgültig widerlegt 
betrachtet werden kann. 

Einen bemerkenswerten Unterschied in der Ausbildung des Leit- 
gewebes fand ich bei einigen kleinblütigen Geranium-Arten mit verhält- 
nismäßig kurzen Fruchtknoten. Am weitesten weicht Geraniwm molle L. 
ab (Abb. 23a—d). Hier durchziehen fünf getrennte Leitstränge den 
Griffel und den sterilen Fruchtknotenteil, um sich erst im fertilen Teil zu 
vereinigen. Der Verzweigungspunkt der zu den Narben hinstrahlenden 
Stränge, der bei Geranium silvaticum im oberen Teil des Griffels liegt, ist 





Linaceen, Geraniaceen, Tropaeolaceen und Balsaminaceen. 445 


also bei Geranium molle bedeutend tiefer, an die Grenze von sterilem und 
fertilem Teil des Fruchtknotens geriickt. Gleichzeitig wird auch der 
Trennungspunkt der Fruchtblatter nach unten an die Grenze von sterilem 
Teil und Griffel verschoben, so daB ein Griffelkanal entsteht. In diesen 
Merkmalen sehe ich eine Vorstufe zu völliger Unterdrückung des sterilen 
Fruchtknotenteiles. Der nächste Schritt wird sein, daß der mit einem 
geräumigen Kanal versehene Griffel dem fertilen Teil des Fruchtknotens 
unmittelbar aufsitzt. Es wäre damit eine Endform erreicht, die der- 
jenigen der Fruchtknoten von Tropaeolum entsprechen würde. Zusam- 
men mit der beginnenden Verkürzung der Fruchtblätter wird bei @era- 
nium molle auch die Blütenachse gestaucht, die sich nicht mehr, wie bei 
den meisten Geranium-Arten, zwischen den Fruchtknotenfächern empor- 
wölbt. G. molle gehört also einer anderen Reduktionsreihe an als die im 
allgemeinen Teil erwähnte Geraniacee Biebersteinia, die ebenfalls stark 
verkürzte Fruchtblätter besitzt. Die Achse wird hier aber nicht ge- 
staucht. Sie erscheint vielmehr, da die Karpelle im fertilen Teil weit- 
gehend isoliert sind, als kurzes Gynophor. 


4. Anatomischer Bau und Entwicklung der Fruchtblätter einiger Formen. 

Da die Fruchtblätter innerhalb der Reihe entwicklungsgeschichtlich- 
anatomisch bisher nicht untersucht worden sind, muß ich mich, um den 
Umfang der Arbeit nicht zu sehr anschwellen zu lassen, im folgenden 
darauf beschränken, zunächst wenigstens einige Formen gründlicher zu 
behandeln. Ausgewählt wurden die Oxalidaceen als Grundform der Reihe, 
auf deren Untersuchung diejenige der Geraniaceen, die wichtige Über- 
gangsformen enthalten, unmittelbar aufbauen kann. 


a) Oxalis corniculata L. 

Uber die Fruchtblattanatomie von Oxalis finden sich in der Literatur 
einige verstreute Mitteilungen, so bei CHAUVEL (1903), RoyoLe (1913) 
und OVERBECK (1923), die sich aber meist nur auf ein mittleres Entwick- 
lungsstadium, wie es ungefähr zur Blütezeit erreicht ist, beziehen. Die 
Entwicklung der Fruchtblattgewebe untersuchte ich an den langen, mit 
vielen Samen versehenen Kapselfrüchten von Oxalis corniculata L. (f. atro- 
purpurea PLANCH.), die wir schon auf Grund morphologischer Uber- 
legungen als primitivste Form erkannten. Auch der anatomische Bau 
zeigt hier die einfachsten Verhältnisse. In einem jungen Fruchtknoten 
von 0,54 mm Durchmesser werden, wie aus dem Querschnitt durch die 
Flanke eines Fruchtblattes Abb. 24b hervorgeht, die Außenwände der 
Fächer von vier Zellreihen gebildet. Die Lage des Ausschnittes ist in dem 
Übersichtsbild Abb. 24a durch x angegeben. Zu diesem Querschnitt ge- 
hört der Längsschnitt Abb. 25, der den Aufbau aus vier Schichten eben- 
falls deutlich veranschaulicht. Die beiden Zellreihen zwischen äußerer 
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äuE und innerer Epidermis iE wollen wir als äußeres äu@ und inneres 
Grundgewebe iG bezeichnen. Die Zellen des äußeren Gewebes heben sich 
in der Größe von den anderen etwas ab und erscheinen auf dem Längs- 
schnitt schwach gestreckt. Das äußere Gewebe bleibt im Laufe der wei- 
teren Entwicklung einschichtig, das innere dagegen wird an der Flanke 
des Fruchtblattes aufgeteilt. In Abb. 24b sind in zwei Zellen des inneren 
Grundgewebes schon tangentiale Wände aufgetreten. Abb. 26b (Durch- 
messer des Fruchtknotens 0,87 mm) stellt den gleichen Ausschnitt 
(Abb. 26a, x ) zur Blütezeit dar. Das innere Grundgewebe ist zwei- bis 
dreireihig geworden und umschließt in regelmäßigen Abständen die pro- 
kambialen Anlagen kleinerer Gefäßbündel, die an dem engen Lumen ihrer 
Zellen leicht kenntlich sind. Im äußeren Grundgewebe fällt eine starke 
Größenzunahme der Zellelemente auf, während sich ihre Zahl kaum ver- 
mehrt hat. Die Zellen der innerer Epidermis haben sich gegenüber 
Abb. 24b in tangentialer Richtung gedehnt. Nach der Mitte des Frucht- 
blattes hin (Abb. 26c, in der Umriß-Abb. 26a mit x x bezeichnet) sind 
die Zellen des äußeren Gewebes kleiner, das innere Gewebe bleibt ein- 
reihig, Anlagen für Gefäßstränge sind nur noch vereinzelt nachzuweisen 
(z. B. rechts in Abb. 26c, Pr). In der Mitte verläuft die Aufrißlinie des 
Fruchtblattes (Abb. 26c, R), die, wie es OVERBECK (1923, S. 267—268, 
Abb. 5) schon für Oxalis acetosella beschreibt, anatomisch gut vorgebildet 
ist. Hier werden die beiden mittleren Blattschichten in kleine Zellen auf- 
gelôst, die sich abrunden und Interzellularräume zwischen sich freilassen. 
Der Querschnitt wird ergänzt durch den seitlich von der Trennungslinie 
geführten Längsschnitt Abb. 27. Die in Abb. 25 bereits angedeutete 
Längsstreckung der Zellen des äußeren Grundgewebes hat sich außer- 
ordentlich verstärkt. Gleichzeitig sind die Querwände in eine mehr oder 
minder schiefe Lage übergegangen, und zwar steigen sie meist von innen 
nach außen an. 


Abb. 24—29. Entwicklung der Fruchtblattgewebe von Oxalis corniculata L. bis zur Zeit der 
Befruchtung. Abb. 24a und 26a: Vergr. 44:1; alle übrigen Abbildungen: Vergr. 490:1. Abb. 24a. 
Querschnitt durch einen jungen Fruchtknoten, Übersichtsbild. — Abb. 24b. Querschnitt durch 
die Flanke eines jungen Fruchtblattes, vergrößert dargestellter Ausschnitt X aus Abb. 24a. 
4 Zellreihen angelegt: duE äußere, iE innere Epidermis, äu@ äußeres, iG inneres Grundgewebe. 
Zwei Zellen des inneren Grundgewebes sind durch tangentiale Wände geteilt. — Abb. 25. Längs- 
schnitt durch ein ungefähr gleichaltriges Fruchtblatt. — Abb. 26a. Querschnitt durch einen 
Fruchtknoten zur Blütezeit, Übersichtsbild. — Abb. 26 b. Ausschnitt X aus Abb. 26a. Zellen des 
äußeren Grundgewebes duG bedeutend vergrößert und in radialer Richtung gestreckt. Im inneren 
Grundgewebe iG prokambiale Anlagen kleinerer Gefäßbündel Pr. — Abb. 26c. Querschnitt durch 
die Rückenlinie eines Fruchtblattes, XX in Abb. 26a. R Rißstelle, Pr Anlage eines Gefäßstranges. 
— Abb. 27. Längsschnitt durch ein ungefähr gleichaltriges Karpell, seitlich von der Aufrißlinie. 
— Abb. 28a. Querschnitt durch den oberen (sterilen) Teil eines Fruchtblattes, äuBere Epidermis 
mit Spaltôff Sp in verschiedenen Entwicklungsstufen. H Höckerhaar quer. — 
Abb. 28b. Flächenansicht der äußeren Epidermis mit Spaltôffnungsanlagen Sp. Der Pfeil neben 
der Abbildung gibt die Längsrichtung des Fruchtknotens an. — Abb. 28c. Längsschnitt durch 
den oberen Teil eines Fruchtblattes, äußere Epidermis mit Anlage eines Haares. Sp Schließzelle 
einer Spaltöff lage. — Abb. 28d. Längsschnitt durch dasselbe Fruchtblatt, etwas höher: 
älteres Haar, dessen d zu zahlreichen kleinen Höckern ausgestülpt ist. — Abb. 29. Anlage 
eines Leitbündels an der Verwachsungsstelle zweier Fruchtblätter, vergıößert dargestellter Aus- 
schnitt XXX aus Abb. 26a. Tr Tracheiden, X Siebröhren, G Gerbstoffniederschläge. 
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Im oberen, keine Samenanlagen mehr bergenden Teil der Frucht- 
blätter (vgl. Abb. la) und in den als Griffel funktionierenden freien 
Fruchtblattspitzen werden schon frühzeitig in der äußeren Epidermis 
zahlreiche Spaltöffnungen angelegt. Auf dem Querschnitt durch den 
oberen Teil eines Karpells Abb. 28a (Durchmesser des Fruchtknotens im 
fertilen Teil 0,7 mm) sind drei Spaltöffnungsanlagen in verschiedenen 
Entwicklungsstufen zu sehen. Unter den Anlagen haben sich bereits, wie 
auch die Längsschnitte Abb. 28c und d zeigen, kleine Interzellularräume 
gebildet. Aus der Flächenansicht Abb. 28b geht hervor, daß die Wand 
zwischen den beiden Schließzellen ungefähr in der Längsrichtung des 
Fruchtblattes verläuft. Gleichzeitig mit den Spaltöffnungen entstehen 
an der äußeren Epidermis einzellige Haare (Abb. 28c und d, Längs- 
schnitte durch dasselbe Fruchtblatt in verschiedener Höhe), die nach der 
Spitze des Karpells hin am weitesten entwickelt sind. Sie krümmen sich 
dicht über ihrer Ansatzstelle scharf aufwärts. Die zahlreichen Höcker, 
mit denen sich ihre Oberfläche bald bedeckt, sind nicht, wie GIESSLER 
(1892, S. 362) meint, aus Kutikularsubstanz bestehende Knötchen, die 
der schwach verdickten Membran aufsitzen, sondern kleine Ausstülpun- 
gen der Zellwand. Dieselben „Höckerhaare‘‘ finden sich auch an den 
vegetativen Blättern und an verschiedenen anderen Teilen der Pflanze. 

Die weitere Differenzierung der Fruchtblattgewebe läßt der Quer- 
schnitt Abb. 30b (Kapseldurchmesser 3,5 mm, Umriß-Abb. 30a, x ) er- 
kennen, der durch die Flanke eines fast reifen Karpells von ungefähr 
2,5 cm Länge geführt ist. Die Zellen des äußeren Gewebes, die sich im 
Vergleich zu Abb. 26b noch beträchtlich vergrößert haben, sind mit 
wasserhellem Inhalt gefüllt. An ihren Wänden finden sich nur wenige 
Chloroplasten. Aus der inneren Blattschicht hat sich ein echtes Assi- 
milationsgewebe von schwammparenchymatischer Art entwickelt. Die 
zahlreich vorhandenen Chloroplasten häufen sich in den an das Wasser- 
gewebe angrenzenden Zellen an den nach außen, dem Licht zugekehrten 
Wänden. Bemerkenswert ist, daß sich beide Epidermen durch einen ge- 
ringen Chlorophyligehalt auszeichnen, doch sind die Chloroplasten in der 
inneren kleiner und blasser. Die äußere Epidermis ist mit einer sehr 
zarten Kutikula belegt. Die Zellen der inneren Epidermis haben sich in 
tangentialer Richtung weiterhin stark gestreckt und bilden ein primi- 
tives Festigungsgewebe. In der Flächenansicht (Abb. 32) schließen die 
Querwände mehrerer benachbarter Zellen stets in gleicher Höhe ab, eine 
Tatsache, die vermuten läßt, daß diese Zellen Abkömmlinge einer Mutter- 
zelle sind. An jungen Stadien, die ich daraufhin untersuchte, fand ich 
diese Annahme bestätigt; auf die Entstehung eines ähnlichen Gewebes 
werde ich weiter unten an dem Beispiel von Geranium genauer eingehen. 
In der Nähe der Aufrißstelle (Abb. 30c, Umriß-Abb. 30a, x x ) wird die 
Fruchtfachwand auch zur Reifezeit nur von den schon in der Anlage vor- 
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handenen vier Zellreihen gebildet. Da sämtliche Gewebe dünnwandig 
bleiben, die Frucht aber bei der Reife eintrocknet, können für das Öffnen 
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Abb. 30—33. Anatomie des ausgebildeten Fruchtblattes von Oxalis corniculata L. Abb. 30a. Quer- 
schnitt durch den oberen Teil eines Karpells einer fast reifen Frucht, Übersichtsbild. Vergr. 25 : 1. 
— Abb. 30b. Vergrößert wiedergegebener Ausschnitt X aus Abb. 30a. äuE äußere Epidermis mit 
Spaltöffnung Sp. Zellen des äußeren Gewebes gegenüber Abb. 26b noch beträchtlich vergrößert, 
mit hellem Inhalt gefüllt, fast chlorophyllfrei. Ass aus dem inneren Grundgewebe hervor- 
gegangenes Assimilationsgewebe. Zellen der inneren Epidermis iE in quertangentialer Richtung 
gestreckt. Beide Epidermen enthalten Chloroplasten, die innere kleinere und blassere. Vergr. 
392 : 1. — Abb. 30c. Ausschnitt XX aus Abb. 30a. R anatomisch vorgebildete RiGstelle. Vergr. 
392:1. — Abb.31. Fläch icht der äuß Epidermis. Sp Spaltôffnung, H Hôckerhaar. 
Vergr. 272 : 1. — Abb. 32. Flach icht der i Epidermis. Die Längsrichtung des Frucht- 
knotens ist durch einen Pfeil neben der Abbildung angegeben. Vergr. 272 : 1. — Abb.33. Haar 
von der Innenepidermis. Vergr. 250: 1. 











der Kapsel nur die großen saftreichen Zellen des äußeren Gewebes in Be- 
tracht kommen, die sehr stark schrumpfen und infolgedessen die beiden 
Fruchtblatthälften an der vorgebildeten Rißlinie trennen werden. Die 
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Samenausschleuderung wird, wie schon seit langem bekannt, nicht vom 
Perikarp, sondern von den äußeren Schichten der Samenhülle selbst 
bewirkt. 

In der reifen Frucht ist die äußere Epidermis auch im fertilen Frucht- 
blattanteil dicht mit Höckerhaaren besetzt, die hier abwärts gerichtet 
sind. An der inneren Epidermis finden sich am Grund und am Gipfel der 
Fruchtfächer einzellige glatte Haare mit verdickten Wänden von zwei- 
bis dreifacher Länge der Höckerhaare (Abb. 33). Im oberen Teil der 
Fruchtblätter werden Spaltöffnungen auch an der Innenepidermis, wenn 
auch nur in sehr geringer Zahl, ausgebildet. In diesem Zusammenhang 
möchte ich darauf hinweisen, daß bei den kurzfrüchtigeren Oxalidaceen 
(besonders bei Calis acetosella), deren Fruchtblattanatomie im wesent- 
lichen derjenigen von Ozalis corniculata gleicht, die innere Epidermis im 
sterilen Fruchtblattanteil ebenso wie die äußere mit vielen Spaltöffnun- 
gen versehen ist. An der Innenseite der Fruchtblätter sind Spaltöffnun- 
gen auch bei der Oxalis acetosella nahestehenden Gattung Linum vor- 
handen (hier mit Nebenzellen), ferner, häufig in Form großer Wasser- 
spalten, bei Impatiens, während sie in der über Geranium abzuleitenden 
Unterreihe des Formenkreises in der Regel fehlen. 

Die Leitbündelversorgung der Fruchtblätter weicht in gewissem 
Grade von derjenigen der vegetativen Blätter ab, deren Leitbündelsystem 
meist von einem kräftig entwickelten Mittelnerven beherrscht wird. Im 
Karpell tritt im Zusammenhang mit der Ausbildung von Samenanlagen 
an den Rändern des Blattes das dorsale Bündel gegenüber den ventralen 
zurück. Bei Oxalis wird ein dorsales Bündel überhaupt nicht mehr aus- 
gebildet, da an seiner Stelle die Aufrißlinie des Fruchtblattes verläuft. 
Die Hauptgefäßstränge entwickeln sich an der ventralen Seite dort, wo 
die Seitenwände der Fruchtknotenfächer im innersten Teil auf ein kurzes 
Stück miteinander verwachsen sind. Abb. 29 (Ausschnitt x x x aus 
Abb. 26a) gibt die Anlage eines solchen Gefäßstranges wieder, in dem 
schon fünf Tracheiden Tr an ihrer größeren Wanddicke und mehrere Sieb- 
röhren x an den mit Eosin kräftig rot gefärbten Wänden zu erkennen 
sind. Der Strang wird von zwei Bündeln gebildet, die ihre Gefäßteile 
einander zukehren, von denen das innere also entgegen der gewöhnlichen 
Anordnung seinen Siebteil nach innen wendet. Dieser eigenartige Aufbau 
läßt sich vielleicht aus der Lage an der Verwachsungsstelle zweier Frucht- 
blätter in der durch die schematischen Abb. 34a—d veranschaulichten 
Weise erklären. Danach würde jedes der beiden Bündel durch Vereini- 
gung von je zwei kleineren entstehen, die aus benachbarten Frucht- 
blättern stammen und ihre Siebteile jeweils nach den ursprünglichen 
Außenseiten kehren. Für diese Annahme sprechen auch die häufig in den 
Siebteilen angedeutete Zweiteilung und ferner die Tatsache, daß sich das 
äußere Bündel im oberen Teil der Fruchtblätter gabelt und die beiden 
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Âste in die Seitenwände der freien Karpellspitzen rücken. Die Mittel- 
säule des Fruchtknotens wird von meist gerbstoffhaltigen Zellen (Abb. 29, 
G) gebildet, die sich während der Samenreife kaum noch vergrößern. An 
ihren Kanten laufen kleine Interzellularräume entlang. 

Auffällig ist, daß bei Oxalis die Fruchtblätter im anatomischen Bau 
weitgehend mit den Kelchblättern übereinstimmen. Auch im Kelchblatt 
findet sich zwischen äußerer und innerer Epidermis außen ein Gewebe 
aus großen, dicht zusammenschließenden Zellen, an der Basis des Blattes 
meist zwei Reihen breit, mit geringem Chlorophyligehalt, innen ein klein- 
zelliges, interzellularenführendes Gewebe, dessen Zellen mit Chloroplasten 
dicht gefüllt sind. Diese Übereinstimmung im anatomischen Bau der 
assimilierenden Blütenblätter wird verständlich durch die beiden gemein- 
same Einstellung zum Licht. Verglichen mit den vegetativen Blättern, 
die an der Oberseite eine Reihe in der Längsansicht lückenlos aneinander- 
schließender Palisadenzellen, an der Unterseite ein bis zwei Reihen weite 
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Abb. 34a—d. Schema für die Entstehung der scheidewandständi gen Leitbündel von Oxalis. Die 





einander zugekehrten Teile der beiden ina a geseichneten Fruchtblätter eines apokarpen Gynäceums 
sind in b vergrößert wiedergegeben. In den Leitbündeln: Siebteil weiß, Gefäßteil schraffiert. 


Interzellularen zwischen sich lassender Schwammparenchymzellen be- 
sitzen, entsprechen die äußeren großen Zellen der Frucht- und Kelch- 
blätter umgewandelten Palisaden. Diese Zellen werden aber, morpho- 
logisch betrachtet, an der Blattunterseite entwickelt, der anatomische 
Aufbau wird also umgekehrt, da infolge der aufrechten Stellung von 
Kelch- und Fruchtblättern — die letzteren sind überdies noch einge- 
faltet — die Blattunterseite nach außen gelangt und damit dem Licht 
ausgesetzt wird. 
b) Geranium silvaticum L. 


a) Fertiler Fruchtblattanteil. Den morphologischen Werdegang der 
Fruchtblätter von Geranium silvaticum lernten wir bei der Besprechung 
des Leitgewebes kennen; nunmehr wollen wir ihre Entwicklung ana- 
tomisch verfolgen. Ich beginne mit dem fertilen Teil, da er den einfache- 
ren Bau aufweist und sich morphologisch wie anatomisch noch eng an 
Ozalis anschließt. Mit den mechanischen Geweben der reifen Frucht- 
fachwand hat sich STEINBRINCK (1878) bei verschiedenen Geranium- 
Arten eingehend beschäftigt. Einige anatomische Angaben finden sich 
ferner bei A. OLBERS (1885). Entwicklungsgeschichtlich wurden bisher 














452 H. Sauer: Bliite und Frucht der Oxalidaceen, 


nur die vegetativen Blatter der verwandten Gattung Pelargonium unter- 
sucht (Noack 1922). In einem jungen Fruchtknoten von 0,38 mm Durch- 
messer, einer Entwicklungsstufe, wie sie Abb. 16 wiedergibt, werden die 
Fruchtblätter von sechs Zellreihen aufgebaut (Abb. 35b, Ubersichtsbild 
35a, x). Zwischen den beiden Epidermen unterscheide ich eine Reihe 
äußeres äuG, eine Reihe mittleres mG und zwei Reihen inneres Grund- 
gewebe iG. Die Zellen des äußeren Gewebes sind etwas größer als die 
übrigen und enthalten in diesem Alter, worauf ich schon hinwies, Gerb- 
stoff, der mit Chromsäure als leuchtend gelber Niederschlag ausfällt. 
Innerhalb der im jungen Fruchtblatt vorhandenen sechs Zellreihen werden 
in der Regel nur noch radiale Wände eingeschaltet. Darauf deutet auch 
die Richtung der in Abb. 35b eingetragenen Kernteilungen hin. Weitere 
Aufteilungen erfolgen fast nur im mittleren Grundgewebe, in dem die 
Leitbündel angelegt werden. Der Querschnitt Abb. 36b (Durchmesser 
des Fruchtknotens 1,72 mm, Umriß-Abb. 36a, x ) gibt die Umgebung des 
dorsalen Bündels eines Fruchtblattes zur Blütezeit wieder. Im Bündel 
haben sich 3Siebröhren x , ferner zwei Tracheiden Tr gebildet, von denen 
die jüngere weitlumiger ist. Das äußere Grundgewebe, in dem sich Gerb- 
stoff nicht mehr nachweisen läßt, hebt sich jetzt deutlich durch die Größe 
seiner Zellen ab. Es verhält sich also ähnlich wie die großzellige Schicht 
in den Fruchtblättern von Oxalis, die wir als umgewandeltes Palisaden- 
gewebe erkannten. Wir können daraus schließen, daß auch bei @eranium 
im Karpell die Blattanatomie umgekehrt wird. Diese Ansicht wird be- 
stätigt durch einen Vergleich mit den vegetativen Blättern, für den wir 
die Untersuchungen von Noack (1922) an Pelargonium zonale heran- 
ziehen können. Wie aus den Abbildungen des genannten Verfassers her- 
vorgeht, werden die Laubblätter ebenfalls sechsschichtig angelegt ; dem 
äußeren Grundgewebe des Fruchtblattes, das an der morphologischen 
Blattunterseite liegt, entspricht im jungen vegetativen Blatt aber die 
großzellige subepidermale Schicht der Oberseite, die sich stets nur durch 
radiale Wände teilt, und die später die Hauptpalisadenschicht liefert. 
Die Umkehrung im anatomischen Bau erfolgt bei Geraniwm ebenso wie 
bei Oxalis deshalb, weil an der nach außen gekehrten Blattunterseite 
günstigere Beleuchtungsverhältnisse herrschen. 

Für die besonders bemerkenswerten Veränderungen, die in den inne- 
ren Karpellschichten eingetreten sind, wollen wir außer dem Querschnitt 
Abb. 36b den zugehörigen Längsschnitt Abb. 37 betrachten. Während 
die Zellen in der äußeren Schicht des inneren Grundgewebes isodia- 
metrisch bleiben, haben sie sich in der an die Epidermis angrenzenden 
Schicht in der Längsrichtung des Fruchtknotens bedeutend gestreckt. 
Auf dem Querschnitt erscheinen sie daher kurz. Gleichzeitig haben sich 
die inneren Epidermiszellen in quertangentialer Richtung gedehnt, so daß 
sie gerade auf dem Querschnitt der Länge nach getroffen sind. Die Zellen 
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der beiden innersten Karpellschichten überkreuzen sich also in ihrer 
Längsrichtung annähernd rechtwinklig. Da sie sich auBerdem durch 
Schiefstellen ihrer Querwände fest miteinander verzahnen, bilden sie 
später ein ausgezeichnetes Festigungsgewebe, in dem zugleich der Öff- 
nungsmechanismus seinen Sitz hat. Schon bei Oxalis sahen wir, daß im 
Fruchtblatt die gestreckten Innenepidermiszellen eine gewisse Festi- 
gungsfunktion übernehmen. Da aber die Fruchtblätter an der Samen- 
ausschleuderung nicht beteiligt sind, fehlen dort im Mesophyll die beiden 
bei Geranium als inneres Grundgewebe bezeichneten Zellenlagen. Ein 
Überkreuzungsgewebe wird also nicht ausgebildet. Dafür finden sich bei 
Oxalis in der Samenschale solche gekreuzten Zellschichten, die von LOHDE 
(1873) bereits beschrieben wurden. Auch sonst sind sie in der Hartschicht 
von Früchten und Samen zahlreicher Familien anzutreffen. Häufig wer- 
den sie, da es sich um auffällige Bildungen handelt, mit besonderen 
Namen belegt. So werden sie gelegentlich als ,,Längs- und Querzellen“ 
bezeichnet. HILDEBRAND (1872) nennt sie ,,gewebeartige Pflanzenhäute‘“. 
Einige Beispiele für ihr Vorkommen stellt Masewsky (1873) zusammen. 
Darauf, daß in trockenen Früchten die abnorme Lagerung der gestreckten 
Gewebselemente, deren wichtigsten Sonderfall das Überkreuzungsgewebe 
darstellt, meist mit der Öffnungsweise der Früchte eng zusammenhängt, 
hat besonders STEINBRINOK (z. B. 1878, S. 561) hingewiesen. Jede der 
beiden sich überkreuzenden Zellschichten weist im allgemeinen einen ähn- 
lichen Bau auf, wie ich ihn oben für die Innenepidermis von Oxalis corni- 
culata beschrieb. Es läßt sich daher auch hier vermuten, daß stets meh- 
rere benachbarte Zellen durch Aufteilung einer Mutterzelle entstanden 
sind. Diese Annahme wird bestätigt durch die Entwicklungsgeschichte, 
die ich an Flächenschnitten durch das Überkreuzungsgewebe von Gera- 
nium silvaticum verfolgte. 

Abb. 39a zeigt ein Stück der tangential geschnittenen inneren Epi- 
dermis aus demselben Fruchtknoten, dessen medianer Längsschnitt in 
dem Umrißbild 16 dargestellt ist. Der Pfeil neben der Abbildung gibt die 
Längsrichtung des Fruchtknotens an. In einigen der durch stärkere 
Linien hervorgehobenen Mutterzellen, die leicht an den deutlich ver- 
knickten, bestimmte Richtungen nicht einhaltenden Wänden zu erkennen 
sind, fallen ungefähr horizontal verlaufende Wände auf. Fast alle Mutter- 
zellen haben sich in einem nur wenig älteren Fruchtknoten in dieser Weise 
geteilt (Abb. 39b). In jeder der beiden Tochterzellen laufen nun stets die 
neu hinzukommenden Teilungswände der ersten annähernd parallel, wie 
aus der in Abb. 40 in einer Zelle eingetragenen Kernteilung ersichtlich 
ist. Diese Abbildung entstammt demselben Fruchtknoten wie das Um- 
rißbild 17. Fast überall ist hier schon das Vierzellstadium erreicht. Zu- 
gleich beginnen sich die Zellen zu strecken. In der unter der Epidermis 
liegenden Schicht ist die Entstehung im wesentlichen ebenso, nur daß hier 
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in den Mutterzellen die Aufteilungswande ungefähr in die Längsrichtung 
des Fruchtknotens fallen. Die Bildung der beiden ersten Tochterzellen 
zeigt Abb. 41, die zusammen mit der ihr entsprechenden Abb. 39a die An- 
lage des Uberkreuzungsgewebes ergibt. In späteren Stadien verläuft die 
Aufteilung in der subepidermalen Schicht nicht immer so regelmäBig wie 
in der Epidermis: Gelegentlich werden in den Tochterzellen auch Quer- 
wande eingeschaltet, wie es z. B. rechts in Abb. 42a (an der mit Qu be- 
zeichneten Stelle) zu sehen ist. Bei der nächsten Teilung stellt sich die 
Kernspindel aber wieder so ein, daB eine Längswand gebildet wird 
(Abb. 42b). Ein anschauliches Bild von dem Aufbau des Uberkreuzungs- 
gewebes vermittelt Abb. 43, die das zur Bliitezeit erreichte Entwicklungs- 
stadium wiedergibt. Beide Schichten sind im gleichen Schnitt bei ver- 
schiedener Einstellung sichtbar. Die tiefergelegene subepidermale Schicht 
wurde mit gestrichelten Linien gezeichnet. Zu dieser Zeit sind die Mutter- 
zellen in viele parallele Zellen aufgeteilt. Samtliche Gewebselemente 
haben sich in ihrer Längsrichtung beträchtlich gestreckt und schieben 
sich in der für Fasern üblichen Weise durch gleitendes Wachstum ihrer 
Spitzen ineinander. Die Umgrenzungslinien der früheren Mutterzellen 
verlaufen daher jetzt zickzackférmig. Meist drängen sich die bei der letz- 


Abb. 35 - 44. Geranium silvaticum L., Fruchtblattanatomie I. Abb. 35a. Querschnitt durch den 
fertilen Teil eines jungen Fruchtknotens, Übersichtsbild. Vergr. 50 : 1. — Abb. 35b. Junges 
Fruchtblatt quer, Ausschuitt X aus Abb. 35a. 6 Zellreihen: äuE äußere, iE innere Epidermis, 
duG eine Reihe äußeres Grundgewebe, Zellen gerbstofthaltig, mG eine Reihe mittleres, iG zwei 
Reihen inneres Grundgewebe. Vergr. 392 : 1. — Abb. 36 a. Querschnitt durch ein Fruchtblatt in 
Höhe der Anheftungsstelle der Samenanlagen zur Blütezeit, Ubersichtsbild. Kreuzweise schraf- 
fiert: Leitgewebe für die Pollenschläuche. Vergr. 35:1. — Abb. 36 b. Ausschnitt X aus Abb. 36a. 
Das äußere Gewebe äu@ hebt sich durch die Größe seiner Zellen ab. Im mittleren Grundgewebe 
mG Anlage des dorsalen Leitbündels. Tr Tracheiden, X Siebröhren. Zellen der Innenepidermis 
iE quertangential, die der angrenzenden Schicht des inneren Grundgewebes i@ in der Längs- 
richtung des Fruchtknotens gestreckt, daher im Querschnitt kurz eracheinend. Vergr. 392 : 1. — 
Abb. 37. Zugehöriger Längsschnitt, seitlich vom dorsalen Bündel geführt. Zellen der Innen- 
epidermis quer-, die der angrenzenden Lage des inneren Grundgewebes längs geschnitten. Vergr. 
392:1. — Abb.38a. Querschnitt durch den oberen Teil des fertilen Fruchtblattabschnittes zur 
Blütezeit, Übersichtsbild. Vergr. 35:1. — Abb.38b. Querschnitt durch das einer Aufspringlinie 
benachbarte Gewebe, Ausschnitt X aus Abb. 38a. À Rißstelle. Rechts in dem bei der Reife ab- 
springenden Teil des Fruchtblattes ist die Grenze zwischen mittlerem und innerem Grundgewebe 
durch eine stärkere Linie hervorgehoben. Das innere Grundgewebe wird in der Nähe der Riß- 
stelle in radialer Richtung aufgeteilt. In der äußeren Epidermis äuE junge Drüsenhaare. Vergr. 
392 : 1. — Abb. 39--43. Entwicklung des aus den beiden inneren Karpellschichten gebildeten Über- 
kreuzungsgewebes, Flächenschnitte. Die Pfeile neben den Abbildungen bezeichnen die Längs- 
richtung des Fruchtknotens. Vergr. 562 : 1. — Abb. 39 und 40. Innere Epidermis. In Abb. 39a 
sind einige, in Abb. 39b fast alle der mit kräftigeren Linien umgrenzten Mutterzellen durch an- 
nähernd horizontal verlaufende Wände geteilt; Abb. 40. Vierzellstadium. — Abb. 41 und 42. Sub- 
epidermale Schicht. Die Aufteilungswänae verlaufen ungefähr senkrecht zu denen in der Epider- 
mis. Abb. 41 entspricht Abb. 39a, erste Teilungen ; später treten in den Tochterzellen gelegentlich 
auch Querwände auf (Qu in Abb. 42a), denen aber wieder Längsteilung folgt (Abb. 42b). — 
Abb. 43. Überkreuzungsgewebe zur Blütezeit. Beide Lagen bei verschiedener Einstellung im 
gleichen Schnitt sichtbar; tiefer gelegene subepidermale Schicht gestrichelt. Die Querwände der 
aus einer Mutterzelle hervorgegangenen Zellel hließen jeweils in ungefähr gleicher Höhe 
ab. Durch gleitendes Wachstum schieben sich die Enden dieser Zellen, meist paarweise, in- 
einander. — Abb. 44a. Querschnitt durch den sterilen Teil des in Abb. 36 und 38 dargestellten 
Fruchtknotens, Blütezeit ; Übersichtsbild. Vergr. 35:1. — Abb. 44b. Querschnitt durch den ste- 
rilen Teil eines Fruchtblattes, X in Abb. 44a. Die Grenze zwischen mittlerem und innerem Grund- 
gewebe ist durch eine kräftigere Linie angegeben. Inneres Grundgewebe durch viele Zellteilungen 
in radialer Richtung bedeutend verbreitert. In der äußeren Epidermis äuF 2 junge Drüsenhaare 
und 3 Haaranlagen. Vergr. 392 : 1. 
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ten Aufteilung entstandenen Zellpaare gemeinsam zwischen ihre Nach- 
barzellen ein. In den beiden Schichten iiberschneiden sich die Zellen in 
ihrer Langsrichtung nicht genau rechtwinklig, sondern unter einem wenig 
spitzen Winkel, der auch nach dem Gipfel des fertilen Fruchtblattanteils 
hin beibehalten wird, wo die gekreuzten Zellen aus der beschriebenen 
mehr und mehr in eine schiefe Lage übergehen. Hier verlaufen schließ- 
lich die Zellen der Innenepidermis steiler als die der darunterliegenden 
Schicht (vgl. auch STEINBRINCK 1878, S. 610, besonders das Schema 
Tafel XIII, Abb. 13). Die weitere Entwicklung des Überkreuzungsge- 
webes nach der Befruchtung wollen wir zusammen mit der der übrigen 
Gewebe des Fruchtblattes verfolgen. 

Auf dem Querschnitt durch die Flanke eines heranreifenden Karpells 
(Abb. 45) wird, obwohl alle Zellen noch dünnwandig sind, die Trennung 
in assimilierendes Gewebe außen, Festigungsgewebe innen schon deutlich. 
Allerdings ist das Assimilationsgewebe im fertilen Fruchtblattanteil nicht 
sehr wirksam. Die großen Zellen des äußeren Gewebes sind ähnlich wie 
bei Oxalis mit hellem Inhalt gefüllt und enthalten nur eine verhältnis- 
mäßig geringe Zahl kleiner Chloroplasten. Im mittleren Gewebe speichern 
die Plastiden Stärke. Während sich hier an den Zellkanten häufig kleine 
Interzellularräume finden, schließen die Zellen der inneren Karpell- 
schichten eng zusammen. Außer den gekreuzten Faserzellen erweist sich 
auch die äußere Zellenlage des inneren Gewebes dadurch als der späteren 
Hartschicht zugehörig, daß in jeder ihrer Zellen ein Kristall gebildet wird. 

Bei der Reife springen die Fruchtblätter in zwei seitlichen Rißlinien 
auf. Eine solche, auf dem Querschnitt Abb. 46a mit x bezeichnete Riß- 
stelle aus einem fast reifen Karpell gibt Abb. 46b vergrößert wieder. 
Rechts, im Gewebe der sich ablösenden Fruchtfachwand, zeigen die 
Fasern des Überkreuzungsgewebes jetzt verdickte und verholzte Wände, 
die, wie an den ungefähr längs getroffenen Innenepidermiszellen zu er- 
kennen ist, mit linksschiefspaltenförmigen Tüpfeln versehen sind. Die 
senkrecht zur Innenepidermis verlaufende Faserschicht wird in unmittel- 
barer Nähe der RiBstelle zwei- bis dreireihig. Bei Æ sind die zugespitzten 
Enden einiger Fasern getroffen, die sich durch gleitendes Wachstum in- 
einander geschoben haben. In der äußeren Schicht des inneren Gewebes 
haben sich die Kristalle soweit vergrößert, daß sie fast den ganzen Raum 
der Zellen einnehmen. Gleichzeitig wurden die Innenwände und die 
Seitenwände bis zu halber Höhe verdickt. Die nach außen folgenden 
Parenchymlagen haben sich nicht weiter verändert. An der durch eine 
Einschnürung gekennzeichneten Stelle wird das Fruchtblatt von einem 
Trennungsgewebe aus dünnwandigen, kleine Interzellularen zwischen 
sich lassenden Zellen durchsetzt. Ein Einreißen an einer anderen Stelle 
wird dadurch verhindert, daß die links angrenzenden Epidermiszellen der 
stehenbleibenden Mittelsäule nach der Art eines Plattenkollenchyms auf 





Linaceen, Geraniaceen, Tropaeolaceen und Balsaminaceen. 457 


den tangentialen Wanden stark verdickt werden. Die Kutikula wird von 
einer diinnen, auf der AuBenseite des Fruchtblattes gerillten Lamelle ge- 
bildet, die sich mit Sudanglyzerin deutlich rot farbt. Ein Ausschnitt aus 
dem Gewebe der stehenbleibenden Mittelsäule mit eingezeichnetem In- 
halt ist in Abb. 46c (Ubersichtsbild 46a, x x ) noch einmal dargestellt. 
Die weitlumigen Parenchymzellen sind etwas verdickt und durch ein- 
fache Tüpfel miteinander verbunden. Sie enthalten zahlreiche einfache 
und zusammengesetzte Stärkekörner, die wahrscheinlich der Assimila- 
tionstätigkeit des sterilen Fruchtblattanteils entstammen und für den 
Aufbau der Samen verwendet werden. Im Parenchym der Mittelsäule 
finden sich häufig Kristalldrusen. 

Das Öffnen des Fruchtfaches führt STEINBRINcK (1878, S. 610) darauf 
zurück, daß im Überkreuzungsgewebe die senkrecht gestellten Fasern, 
die bei der Austrocknung die Spalte des Faches in horizontaler Richtung 
zu erweitern suchen, außen liegen, während die horizontal verlaufenden, 
sich in vertikaler Richtung zusammenziehenden Fasern die Innenseite 
einnehmen. Die gleiche Anordnung findet sich aber auch in der Frucht- 
fachwand der die Samen einschließenden Geranium-Arten sowie bei 
Erodium und Pelargonium. STEINBRINCK vermutet hier mit Recht, daß 
für den Verschluß des Faches Form und Bau der Spaltenränder eine Rolle 
spielen. Dasselbe scheint mir aber auch schon für die samenschleudern- 
den Geranium-Arten zuzutreffen. Da die Fasern beider Lagen, wie 
STEINBRINCK selbst angibt, gleich stark verdickt und ungefähr gleich- 
mäßig quellbar sind, wird sich auch bei der beschriebenen Anordnung das 
Fach beim Austrocknen wohl kaum weit genug öffnen, um den Samen 
ungehindert entlassen zu können. Bei Geranium silvaticum sahen wir nun 
aber, daß die äußere, eine quere Auswärtskrümmung bewirkende Faser- 
schicht in der Nähe der Rißstelle verdoppelt wird. Der in Abb. 46b dar- 
gestellte Querschnitt stammt aus dem unteren Drittel des Fruchtfaches. 
Nach oben hin wird die Zahl der senkrecht gestellten Elemente bedeutend 
vermehrt. Das geschieht, wie die aus dem in Abb. 36 dargestellten 
Fruchtknoten entnommene Abb. 38b (Ubersichtsbild 38a, x) zeigt, 
durch Einschieben zahlreicher tangentialer Wände in dieser Schicht. Da 
wir uns am Gipfel des fertilen Fruchtblattanteils befinden, sind die ge- 
streckten Zellen der Innenepidermis quer, die der äußeren Lage des 
Überkreuzungsgewebes besonders rechts in der Abbildung fast längs ge- 
troffen. Den fertigen Zustand gibt Abb. 47b (Übersichtsbild 47a, x ) 
wieder, die aus demselben Fruchtblatt wie Abb. 46b stammt. Die äußere 
Faserschicht ist also nach dem Fachgipfel zu am kräftigsten ausgebildet. 
Hier ist das Fruchtfach an der Granne, die sich vom sterilen Fruchtblatt- 
anteil ablöst, befestigt. Da diese Ansatzstelle verhältnismäßig schmal 
ist, kann sich in ihrer Nähe beim Austrocknen die Auswärtskrümmung 
nicht voll auswirken. Dafür macht sich infolge des schiefen Verlaufs der 

30* 














= 


Linaceen, Geraniaceen, Tropaeolaceen und Balsaminaceen. 459 


Fasern ein Zug schräg nach oben geltend, der das Fruchtfach hochzieht, 
so daB es sich mehr oder minder rechtwinklig zur Granne einstellt. 
Gleichzeitig wird das Fruchtfach durch die Schrumpfung der inneren 
Fasern in der Vertikalen in Richtung auf die Ansatzstelle verkürzt. Es 
wird sich demnach an der vom Befestigungspunkt abgekehrten Seite, 
also an der Basis, am weitesten öffnen. Das ist aber, wie STEINBRINCK 
(1878, S. 581 und 610, Tafel XII], Abb. 19) ausführlich dargelegt hat, für 
die Ausschleuderung des Samens die passendste Stelle. 

B) Steriler Fruchtblattanteil. Die im jungen Fruchtknoten im sterilen 
Teil notwendig werdenden Einrichtungen für die Leitung der Pollen- 
schläuche haben wir bereits ausführlich besprochen. Auch sonst sind die 
Fruchtblattgewebe in verschiedener Hinsicht reicher differenziert als im 
fertilen Teil. Nach dem was wir bei Oxalis sahen, können wir bei Gera- 
nium erwarten, daB im sterilen Fruchtblattanteil die Assimilation wieder 
mehr in den Vordergrund riickt. Als wichtige neue Aufgabe iibernimmt 
der sterile Teil das Ausschleudern der Samen. Dadurch wird es ver- 
ständlich, daB seine Hauptentwicklung in die Zeit nach der Befruchtung 
fallt. Der anatomische Aufbau des fertigen Gebildes ist in der schon 
mehrfach erwähnten Abhandlung HormeistEers (1864, ohne Abbil- 
dungen) kurz beschrieben. Den Schleudermechanismus erklärten STEIN- 
BRINCK (1878, S. 595) und ZIMMERMANN (1881, S. 569). Einige ergän- 
zende Angaben finden sich bei HEDLUND (1902). Von den im jungen 
Fruchtblatt angelegten sechs Zellschichten, deren Zahl im fertilen 
Fruchtblattanteil bis zur Reife im allgemeinen unverändert erhalten 
bleibt, werden im sterilen Teil die beiden Reihen des inneren Grundge- 
webes durch viele Zellteilungen in radialer Richtung außerordentlich 
stark vermehrt. Die aus demselben Fruchtknoten wie die Abb. 36 und 38 
Abb. 45—48. Geranium silvaticum L., Fruchtblatt tomie II. Abb.45. Fruchtfachwand einer 
jungen Frucht quer, äuE äußere, iE innere Epidermis. Die äußere Zellreihe des Mesophylis ent- 
hält wenige kleine Chloroplasten, das mittlere Gewebe speichert Stärke St. In jeder Zelle der 
äußeren Reihe des inneren Gewebes tritt ein Kristall Kr auf. Vergr. 392: 1. - Abb. 46a. Quer- 
schnitt durch den unteren Teil des fertilen Abschnittes eines fast reifen Karpells. Die Samen 
sind in diesem Umrißbild nicht gezeichnet. Vergr. 18 : 1. — Abb. 46b. Rißstelle, Ausschnitt X 
aus Abb. 46a. An der durch eine Einschnürung gekennzeichneten Stelle dünnwandiges Trennungs- 
gewebe, rechts Gewebe der abspringenden Fruchtfachwand, links der stehenbleibenden Teile. Kr 
Kristallschicht. Tüpfel in der inneren Epidermis iÆ auf der dem Beschauer zugekehrten Seite 
eingetragen, linksschief gerichtet. E quer geschnittene, durch gleitendes Wachstum ineinander- 
geschobene Enden einiger Fasern. vP schw». verdickte Parenchymzellen. Vergr. 392:1. — 
Abb. 46c. Ausschnitt aus dem Gewebe der stehenbieibenden Mittelsäule, XX in Abh. 46a. üuE 
kollenchymatisch verdickte äußere Epidermis, }utiku'a mit feinen Leisten versehen. Dr Kristall- 
druse, St einfache und zusammengesetzte Stärke,örn:ır. Vergr. 392:1. — Abb. 47 a. Querschnitt 
durch den oberen Teil des in Abb. 46a dargestellten Fruchtfaches, Ubersichtsbild. P zusammen- 
gefallene Zellwände des von den Pollenschläuchen zers érten Leitgewebes. Vergr. 18 : 1. — Abb.47b. 
Rißstelle im oberen Teil des fertilen Abschnittes, 4 asschnitt X aus Abb. 47a. Orientierung wie 
in Abb. 46b. Vergr. 392 : 1. — Abb. 48a. Quersr'anitt durch den Schnabel einer heranreifenden 
Frucht in mittlerer Höhe, Ubersichtsbild. Die (renze zwischen den aus mittlerem und innerem 
Grundgewebe gebildeten Zellschichten ist in den einzelnen Fruchtblättern durch gestrichelte 
Linien angegeben. Vergr. 19:1. — Abb. 48b. Ausschnitt X aus Abb. 48a. R Rißlinie, rechts Ge- 
webe der Granne, links der stehenbleibenden Mittelsäule, ä«E äußere Epidermis, G Grenze 
zwischen mittlerem und innerem Gewebe, L Leitbündel, Sp Spaltöffnungen. Im Assimilations- 


gewebe links sind die Chloroplasten in einem Streifen unter der Spaltöffnung eingetragen. 
Vergr. 392 : 1. 
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gewonnene Abb. 44b (Umrißbild 44a, x) läßt erkennen, daß die Haupt- 
bildungszone der neu hinzukommenden Elemente an der Grenze gegen 
das mittlere Grundgewebe liegt. Hier sind die Zellen noch dicht mit 
Plasma gefüllt und in reger Teilung begriffen. Nach der Innenseite des 
Fruchtblattes hin treten im Inhalt Vakuolen auf, während sich gleich- 
zeitig die Zellen in der Längsrichtung des Fruchtknotens strecken. Ein 
Unterschied zwischen den von innerer und äußerer Reihe des inneren 
Grundgewebes gebildeten Elementen läßt sich im jungen Fruchtblatt 
nicht feststellen. Mittleres und äußeres Grundgewebe verhalten sich 
ähnlich wie im fertilen Fruchtblattanteil. Gegenüber den englumigen Zell- 
elementen der übrigen Schichten des Mesophylls hebt sich das mit der 
Palisadenschicht der vegetativen Blätter zu homologisierende äußere 
Gewebe durch seine großen Zellen, deren Seitenwände stets genau radial 
gestellt sind, außerordentlich scharf ab. Die Innenepidermiszellen zeigen 
keine Dehnung in quertangentialer Richtung, sondern bleiben unge- 
fähr isodiametrisch, da die im fertilen Fruchtblattanteil von ihnen mit 
übernommene Schutzfunktion für die heranreifenden Samen im sterilen 
Teil fortfällt. Ein Überkreuzungsgewebe kommt also nicht zustande. 
In der äußeren Epidermis sind zwei junge Drüsenhaare im Schnitt ge- 
troffen. Die anderen haarbildenden Zellen, die an ihrem Plasmareichtum 
und den stark vorgewölbten Außenwänden zu erkennen sind, werden 
vermutlich einzellige spitze Haare von der in Abb. 48b dargestellten 
Form liefern. Diese Abbildung stammt aus mittlerer Höhe des sterilen 
Teils einer heranreifenden Frucht und gibt den in Abb. 48a mit x be- 
zeichneten Ausschnitt wieder. Deutlich lassen sich die rechts liegenden 
englumigeren, prosenchymatischen Zellen, die lückenlos aneinander- 
schließen, von dem interzellularenführenden Gewebe links unterscheiden. 
An der Grenze zwischen beiden verläuft im reifen Fruchtblatt die Aufriß- 
linie. Rechts wird fast die ganze Breite des Fruchtblattes von mecha- 
nischem Gewebe eingenommen. Die aus mittlerem und äußerem Grund- 
gewebe hervorgegangenen Zellenlagen sind für die Assimilationstätigkeit 
nur von geringer Bedeutung. Das vor den Scheidewänden des Frucht- 
knotens liegende Gewebe ist dagegen zu einem primitiven Schwamm- 
parenchym ausgestaltet, dessen Zellen zahlreiche Chloroplasten ent- 
halten (in der Abbildung in einem Streifen eingetragen). Durch die För- 
derung der Assimilationsfunktion in diesen Abschnitten der Außenseite 
des Fruchtknotens wird eine bessere Durchlüftung und damit die Aus- 
bildung von Spaltöffnungen nötig. Der anatomische Aufbau nähert sich 
also dem der vegetativen Blätter. Die Spaltöffnungen finden sich nur in 
der äußeren Epidermis, und zwar an der Spitze des Fruchtschnabels 
häufiger als im unteren Teil. Im allgemeinen bleiben sie auf die stehen- 
bleibende Mittelsäule beschränkt, doch können, wie Abb. 48b zeigt, ver- 
einzelt auch Spaltöffnungen in unmittelbarer Nähe der Rißlinie an dem 
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sich ablösenden Teil des Fruchtblattes angetroffen werden. Eine Spalt- 
öffnung aus dem unteren Teil des Schnabels einer fast reifen Frucht stellt 
Abb. 50 (Umrißbild 49, x) dar. Die Schließzellen erscheinen dadurch et- 
was gehoben, daß sich ihre Nebenzellen an der Innenseite nach der Atem- 
höhle zu vorwölben. Die Epidermiszellen der stehenbleibenden Mittel- 
säule sind, ähnlich wie im fertilen Fruchtknotenteil und aus demselben 
Grund, auf den tangentialen Wänden kollenchymatisch verdickt. In 
gleicher Weise werden meist ein bis zwei Parenchymreihen unter der 
äußeren Epidermis, die bisher nur der Assimilation dienten, umdiffe- 
renziert. 

In dem bei der Reife abspringenden Fruchtblattstreifen erhalten die 
in der Längsrichtung des Fruchtknotens gestreckten Zellen des inneren 
Gewebes, wie Abb. 51 (Ausschnitt aus Abb. 49, x x) zeigt, verdickte und 
verholzte Wände. Die Innenepidermis und das chlorophyllführende 
Parenchym des mittleren und äußeren Gewebes bleiben dünnwandig. 
Nur die Außenepidermis wird etwas verdickt. In dem mächtigen Faser- 
gewebe, dessen Elemente in jüngeren Entwicklungsstufen scheinbar voll- 
kommen gleich ausgebildet waren, lassen sich jetzt anatomische Unter- 
schiede feststellen, die im wesentlichen von ZIMMERMANN (1881) an 
Geranium sanguineum aufgefunden und im Zusammenhang mit der Er- 
klärung für den Aufspringmechanismus beschrieben wurden. Auf einem 
radialen Längsschnitt durch das Stereom (Abb. 53) werden diese Ver- 
schiedenheiten besonders deutlich. Die äußeren Fasern (in der Abbildung 
links) sind mit vielen quergestellten, ovalen Tüpfeln versehen, während 
die inneren spaltenförmige Tüpfel besitzen, die längs verlaufen und zu 
innerst in steilen Rechtsschrauben angeordnet sind. An der Grenze zwi- 
schen beiden finden sich Übergangsformen, ein bis zwei Reihen breit, 
mit mehr oder minder aufgerichteten, linksschief-spaltenförmigen 
Tüpfeln. Aus der Stellung der Poren läßt sich verstehen, daß auf dem 
Längsschnitt Tüpfelkanäle in den geschnittenen Wänden besonders im 
äußeren. auf dem Querschnitt im inneren Fasergewebe getroffen sind. 
Ein weiterer Unterschied, der auch auf dem Querschnitt zu erkennen ist, 
besteht in der verschiedenen Färbung der Membranen. Die inneren, un- 
gefähr ein Drittel der Breite des Stereoms einnehmenden Fasern 
(Abb. 51, I) sind leuchtend rotgelb gefärbt, während die äußeren blaßgelb 
sind und nach außen hin allmählich dunkler werden. Die Angabe Hev- 
LUNDs (1902, S. 8), nach der bei Geranium bohemicum auf dem Quer- 
schnitt im inneren Teil des Stereoms die Wandverdickungen dunkler, 
also schwächer lichtbrechend sind als die Mittellamellen, im äußeren Teil 
umgekehrt, kann ich fiir Geranium silvaticum bestätigen. Auf dem 
Längsschnitt ist das entgegengesetzte Verhalten, das eigentlich erwartet 
werden sollte, wie auch HEDLUND angibt, nicht deutlich festzustellen. 
Die verschiedene Ausbildung der beiden Faserschichten läBt sich viel- 
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leicht mit der Herkunft aus innerer oder äußerer Lage des inneren Grund- 
gewebes in Zusammenhang bringen. Beim Austrocknen ziehen sich die 
Fasern quer zur Längsrichtung ihrer Poren am stärksten zusammen, die 
äußeren also besonders in der Vertikalen, die inneren nach der Quere. Es 
tritt daher, obwohl alle Elemente gleichgerichtet sind, die Gewebespan- 
nung also nicht wie im fertilen Fruchtblattanteil durch gekreuzte Schich- 
ten hervorgerufen wird, eine Auswärtskrümmung ein, die auf dem ver- 
schiedenen micellaren Bau der Zellwände beruht. Durch diese Krüm- 
mung, die ruckartig in einer Ebene nach Art einer Spirale vor sich geht, 





wird das am unteren Ende der 7 ü L ‘ 
Granne befestigte Fruchtfach yr mm 
plötzlich gehoben, und der Same | f | f | if 


wird ausgeschleudert. Die Ein- 
zelheiten des Vorganges sind in 
den angeführten Arbeiten aus- 
führlich beschrieben. 

Die Fruchtblatter von Gera- 
nium silvaticum sind reichlich 
behaart. Einzellige, meist kurze, 
spitz zulaufende Haare finden 
sich an der gesamten Außen- 
epidermis, an der Innenepider- 
mis fast nur im sterilen Teil an 
der Granne. Die innenliegenden 1 
Haare sind beträchtlich länger 112 | | i | w { | 
als die äuBeren. Daneben kom- 53 

‘ a Abb. 53. Radialer Längsechnitt durch das Stereom 
men zwei Sorten von Driisen- der Granne einer reifen Frucht von Geranium silva- 
haaren vor, die im allgemeinen cum 1. Die pel snd bel hoher Binstalung 
auf die AuBenepidermis von ovalen, J innere mit längsverlaufenden spaltenför- 


migen Tüpfeln, # Ubergangsformen mit mehr oder 
Fruchtfach und Granne be- minder aufgerichteter linksschraubiger Tüpfelung, 


schränkt bleiben. Sie sind stets zu innerst eine Reihe Fasern mit steil rechtsschief- 
= 2 = 2 spaltenförmigen Poren. Vergr. 392 : 1. 

mehrzellig mit einreihigem, in 

der Regel dreizelligen Stiel und mit länglichem, aus einer Zelle bestehenden 

Drüsenkopf. Die eine Form bleibt kurz; die Stielzellen sind untereinander 

gleich ausgebildet und nur wenig gestreckt. Bei der anderen Form, die 































































































Abb. 49—52. Geranium silvaticum L., Fruchtblattanatomie III. Abb. 49. Querschnitt durch den 
unteren Teil des Schnabels einer fast reifen Frucht, Ubersichtsbild. H unregelmäßig begrenzter 
Hohlraum an Stelle des von den Pollenschläuchen zerstörten Leitgewebes. Vergr. 19:1.— Abb. 50. 
Ausschnitt aus dem vor den Scheidewänden des Fruchtknotens liegenden Gewebe, X in Abb. 49. 
duE äußere Epidermis mit Spaltöffnung, kP schwach kollenchymatisch ausgesteifte Parenchym- 
zellen. Vergr. 392 : 1. — Abb. 51. Querschnitt durch die Granne, Ausschnitt XX aus Abb. 49. 
äuE äußere, iE innere Epidermis, du@ und mG chlorophyliführendes Parenchym des äußeren 
und mittleren Gewebes. q quer-, J längsgetüpfelte Fasern des vom inneren Gewebe aufgebauten 
Stereoms. Vergr. 392 : 1. — Abb. 52. Querschnitt durch die scheid tändigen Leitbündel, 
Ausschnitt XXX aus Abb.49. 77 schraubenförmig ausgesteifte Gefäße, Skl Sklerenchymbelige, 
v P schwach verdickte Parenchymzellen, L zusammengefallene Zellwände als Reste des Leitgewebes 
für die Pollenschläuche. Vergr. 392 : 1. 
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die kurzen Haare um ungefähr das Sechsfache an Länge übertrifft, nimmt 
die stark gestreckte Fußzelle allein mehr als die Hälfte der Länge des 
Haares ein. Dieselben Haarformen fand BRUNIES (1900) an den vege- 
tativen Blättern. 

Hinsichtlich Verteilung und Bau der Leitbündel (vgl. auch Gurz.- 
LAUMIN 1914) stimmt Geranium im wesentlichen mit Oxalis überein. 
Auch bei Geranium werden die der Ventralseite des Fruchtblattes ge- 
näherten Bündel am stärksten entwickelt. In der Rückenlinie verläuft 
ein schwach gebauter Gefäßstrang, der sich im fertilen Fruchtblattanteil 
als vorspringende Rippe abhebt, während er im sterilen Teil in einer Ein- 
buchtung des Stereoms liegt. Jede Scheidewand wird im fertilen Teil 
(vgl. die Querschnittbilder 46a und 47a) von einem großen Leitbündel 
durchzogen, in dem Sieb- und Gefäßteil ebenso angeordnet sind wie in 
den entsprechenden Leitungsbahnen von Oxalis. Die zu den Samenan- 
lagen führenden Gefäßbündel sind mit den scheidewandständigen ge- 
meinsamen Ursprunges. Diese letzteren spalten sich im sterilen Teil 
(Abb. 49) in je zwei radial hintereinander stehende, ungefähr gleich- 
starke Äste. Der innere durchzieht den schnabelförmigen Teil des 
Fruchtknotens bis zu seiner Spitze als einheitlicher Strang (vgl. Abb. 22). 
Der äußere dagegen gibt wiederholt Paare von kleineren Ästen an die 
beiden benachbarten Karpelle ab und offenbart seine in Wahrheit dop- 
pelte Natur auch dadurch, daß er sich schließlich in zwei Bündel gabelt, 
die ebenfalls nach außen rücken. Die in Abb. 48b an der Flanke des 
Stereoms gezeichnete kleine Gefäßspur stammt von diesem äußeren Bün- 
del ab. Den anatomischen Bau der scheidewandständigen Gefäßbündel 
veranschaulicht der aus dem unteren Teil eines reifen Fruchtschnabels 
genommene Querschnitt Abb. 52 (Ausschnitt aus Abb.49, x x x). Die 
Gefäße sind mit Schraubenverdickungen ausgesteift. Im äußeren, nor- 
mal stehenden Bündel ist die weiter oben eintretende Gabelung im Ge- 
fäßteil schon angedeutet. Beide Leitstränge sind mit Belägen aus stark 
verdickten und verholzten Zellen versehen, die besonders mächtig an der 
Innenseite des inneren Bündels, am schwächsten an den einander zuge- 
kehrten Seiten der beiden Stränge ausgebildet sind. Diese Sklerenchym- 
scheiden dienen außer dem Schutz der Leitbündel vor allem der Festi- 
gung der Mittelsäule des Fruchtknotens. Die zwischen den Bündeln lie- 
genden Parenchymzellen sind ebenfalls etwas verdickt, während die 
Scheidewände im übrigen von dünnwandigem, weitlumigen Parenchym 
aufgebaut werden. Innen, am Rande des zentralen Hohlraumes, sind 
zusammengefallene Zellwände als Beste des Leitgewebes für die Pollen- 
schläuche nachzuweisen. 

Gelegentlich kann auch im Fruchtblatt das dorsale Bündel sekundär 
besondere Bedeutung erhalten, wie wir es oben an dem Beispiel von 


1 Erst im oberen Teil des Griffels löst er sich auf (Abb. 21b—d). 
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Geranium molle (8.433, Abb. 8) sahen. Diese Form bietet noch eine wei- 
tere Besonderheit: In den Scheidewänden des Fruchtknotens fehlt im 
sterilen Teil das äußere Bündel, während das innere in zwei nebenein- 
anderstehende, den Gefäßteil nach außen wendende Äste gespalten ist 
(vgl. GuizLAUMIN 1914, Abb. 4, JV). Hier ist also auch am inneren Ge- 
fäßstrang die Doppelnatur zu erkennen. Die Erklärung, die bei Oxalis 
für den eigenartigen Bau der scheidewandständigen Gefäßbündel ge- 
geben wurde, erfährt damit eine weitere Stütze durch das Verhalten die- 
ser Bündel in den Fruchtknoten von @eranium. 

Ein Vergleich des anatomischen Baues der Fruchtblitter mit dem- 
jenigen der Kelchblätter zeigt ähnlich wie bei Oxalis gewisse Überein- 
stimmungen. Die Kelchblätter von Geranium silvaticum werden 5schich- 
tig angelegt. Äußeres, mittleres und inneres Grundgewebe bestehen je 
aus einer Zellreihe. Im Laufe der weiteren Entwicklung wird nur das 
mittlere Grundgewebe in der Nähe der Gefäßbündel mehrreihig. Jung 
enthält außer der Innenepidermis auch das an der morphologischen 
Blattunterseite gelegene äußere Grundgewebe wie im Fruchtblatt Gerb- 
stoff. Es ist also auch hier eine Umkehrung der Blattanatomie zu er- 
warten. Tatsächlich wird im fertigen Zustand das Assimilationsgewebe 
von den aus mittlerem und äußerem Grundgewebe hervorgegangenen 
Zellreihen gebildet. Dabei lassen die Zellen des äußeren Gewebes, das der 
Palisadenschicht entspricht, nur unter den Spaltöffnungen größere In- 
terzellularräume zwischen sich frei. Bemerkenswert ist, daß jede Zelle 
des inneren, an der morphologischen Oberseite gelegenen Gewebes auf 
Seiten- und Innenwänden verdickt wird, während eine Kristalldruse das 
Lumen ausfüllt. Die großen Innenepidermiszellen strecken sich in der 
Längsrichtung des Blattes, stellen aber ihre Querwände nicht schief und 
bleiben dünnwandig. Die inneren Blattschichten werden also wie im 
Karpell zu einem zusammenhängenden Festigungsgewebe umdifferen- 
ziert. 

c) Erodium cicutarium (L.) L’H£e. 

Die Fruchtblätter von Erodium stimmen wie im morphologischen, so 
auch im anatomischen Bau im wesentlichen mit denen von Geranium 
überein. Soweit im fertilen Teil Unterschiede vorhanden sind, hängen sie 
damit zusammen, daß Teilfrüchte gebildet werden. Die Fruchtfachwand 
wird von denselben sechs Zellschichten aufgebaut wie bei Geranium 
(Abb. 56), auch die Entstehung ist die gleiche. Anatomische Unter- 
schiede finden sich nur in der Nähe der Aufspringlinien, wie aus dem 
Querschnitt Abb. 54b (im Umrißbild 54a umrandet) hervorgeht (vgl. 
auch OLBERS 1885, S. 99 und Tafel X, Abb. 1). Die längs gestellte Faser- 
schicht wird hier in der Nähe der Rißstelle nicht verstärkt; sie endet 
vielmehr früher als die innere aus horizontal verlaufenden Fasern, die auf 
der letzten Strecke nur noch von Kristallzellen begleitet wird. Diese 
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letzten gestreckten Zellen der Innenepidermis sind nach der Trennungs- 
stelle hin zunehmend steiler gestellt, so daB sie auf dem Querschnitt 
schlieBlich kurz erscheinen. Sie weichen auch in der Membranbeschaffen- 
heit von den übrigen ab: ihre Wände sind weniger stark verdickt und 





546 
Abb. 54. Erodium cicutarium (L.) L'HÉR. a Querschnitt durch den fertilen Teil eines Karpells 
aus einer fast reifen Frucht, Übersichtsbild. Vergr. 19 : 1. — b RiGstelle, Ausschnitt in a um- 
randet und mit X bezeichnet. R...R Aufspringlinie, äuE äußere, iE innere Epidermis, Kr 
Kristallschicht, S ineinandergeschob Spitzenteile einiger Fasern im Querschnitt. Von den 
Zellschichten ist die Reihe des mittleren Gewebes bereits zusammengefallen. 
KE kollenchymatisch verdickte äußere Epidermis der stehenbleibenden Mittelsäule, Dr Kristall- 
druse. Vergr. 392: 1. 





bräunlich gefärbt. Da wichtigere anatomische Unterschiede gegenüber 
Geranium silvaticum sonst fehlen, muß in diesem Bau der Rißstelle die 
Ursache für das Schließen der Frucht- 
fächer gesucht werden. In besonderer 
Weise wird die äußere Epidermis aus- 
gestaltet, deren Zellen sich schräg nach 
oben papillenartig vorwölben (Abb. 56, 
P und 57). Unter den zahlreichen, eben- 
falls schräg aufwärts gerichteten steifen 
Haaren schließen diese Papillen zu halb- 
kreisförmigen Erhebungen zusammen 
(Abb. 55), so daß ein Abwärtsbiegen der 
Alp A Zu ne Haare verhindert wird. Ähnliches hat 
dermis des Frachifnciies von Erodium ZIMMERMANN (1881,8.573, Tafel XX XVI, 
zn eyo nes Abb. 31 und 32) für Erodium gruinum be- 
wölbten Epidermiszellen schließen hin- schrieben. Dieser Bau der Fruchtfach- 
en Wee außenwand steht in Beziehung zu der Tat- 

sache, daß sich die Teilfrüchtehen unter 
geeigneten Umständen, wie bekannt, in die Erde einbohren. Die rück- 
warts gerichteten Papillen und Haare .gestatten wohl ein Eindringen in 
den Boden, wirken aber einem Zurückziehen entgegen. Eine weitere 
Eigentümlichkeit steht ebenfalls mit dem Bohrmechanismus im Zu- 
sammenhang. Im unteren verlängerten Teil des Fruchtfaches wird das 
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Fasergewebe besonders kräftig entwickelt (Abb. 58a, Z). Die Innen- 
epidermis bleibt aber auch hier einreihig; nur die längs verlaufenden Fa- 
sern des Überkreuzungsgewebes werden an Zahl bedeutend vermehrt. 
Es bildet sich so bei der Reife eine sehr feste, widerstandsfähige Spitze, 
die zusammen mit der im Vergleich zu Geranium schmalen und gestreck- 
ten Form des Fruchtfaches das Einbohren ermöglicht. Infolge dieser Ein- 
richtung ist aber das Fruchtfach in seinem unteren Teil auf eine verhält- 
nismäßig lange Strecke mit der stehenbleibenden Mittelsäule verbunden. 
Das Abreißen bei der Reife wird dadurch erleichtert, daß sich an dieser 
Stelle, wie Abb. 58b (Ausschnitt x aus Abb. 58a, Blütezeit) zeigt, ein 
lockeres Schwammparenchym ausbildet, und so nimmt es nicht wunder, 
daß sich hier abweichend von den übrigen @eraniaceen auch an der Innen- 
seite des Fruchtblattes Spaltöffnungen finden. 

Gegenüber den verhältnismäßig geringen Unterschieden im fertilen 
Teil ist im sterilen Fruchtblattanteil im Vergleich zu Geranium ein deut- 
licher Fortschritt festzustellen. Von den beiden, dem sterilen Teil nach 
der Befruchtung zufallenden Aufgaben der Assimilation und der Samen- 
verbreitung beherrscht die letztere bei Geranium fast ganz den Aufbau 
der Fruchtblattgewebe; die Assimilationsfunktion tritt demgegenüber zu- 
rück und wird im wesentlichen auf gewisse Teile der Außenfläche des 
Fruchtknotens beschränkt. Anders bei Erodium. Mit einer weiteren 
Differenzierung in den dynamischen Geweben wird zugleich die ganze 
Außenseite der Fruchtblätter der Assimilation nutzbar gemacht, beson- 
ders also auch die vor den Stereompolstern liegenden Abschnitte. Einen 
Querschnitt durch den unteren Teil einer Granne aus einem Frucht- 
knoten, der einer geöffneten Blüte entnommen wurde, gibt Abb. 59b 
(Umrißbild 59a, x) wieder. Schon in der Anlage ist zu erkennen, daß 
hier ein besseres Assimilationsgewebe ausgebildet wird als bei Geranium. 
Zwischen den Zellen des mittleren Grundgewebes, das durch Aufteilung 
zwei- bis dreireihig geworden ist, beginnen sich Interzellularen zu bilden. 
In der äußeren Epidermis werden Spaltöffnungen angelegt. Den größe- 
ren Teil der Breite des Fruchtblattes nimmt aber auch bei Erodium das 
innere Gewebe ein, in dessen innerer Hälfte sich einige weitlumigere 
Zellen abheben. Abb. 60 zeigt den gleichen Ausschnitt aus einer fast 
reifen Frucht. Außer dem mittleren enthält auch das palisadenartige 
äußere Gewebe, das nur unter den Spaltöffnungen größere Interzellular- 
räume aufweist, reichlich Chloroplasten. Es ist dies unter den betrach- 
teten Fruchtblättern das beste Beispiel für die Umkehrung der Blatt- 
anatomie. Das Fasergewebe ist im unteren, bei der Austrocknung sich 
schraubig zusammenziehenden Teil der Granne aus mehreren Lagen ver- 
schieden ausgebildeter, aber durch Übergänge miteinander verbundener 
Elemente zusammengesetzt. Die ersten genaueren Beschreibungen 
stammen von STEINBRINCK (1878, S.596—597) und ZIMMERMANN 
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(1881, S. 570). Später hat STEINBRINCK (1888) in einer mustergültigen 
Arbeit den verwickelten Aufbau der Erodium-Granne völlig klargelegt. 
Ein anschauliches Bild des Grannenbaues vermittelt das Schema 
Abb. 22b in seiner Abhandlung aus dem Jahre 1906. Zur genaueren Un- 
tersuchung sind besonders tangentiale Langsschnitte nétig. Da aber die 
Angaben STEINBRINCKs über Erodium gruinum, soweit ich sie nach- 
prüfte, auch für Erodium cicutarium zutreffen, möchte ich den anatomi- 
schen Bau nur an Hand derjenigen Merkmale besprechen, die schon auf 
dem Querschnitt (Abb. 60) zu erkennen sind. Der gréBere, äuBere Teil 
des Stereoms wird von ringsum gleichmaBig verdickten Zellen gebildet, 
deren Querdurchmesser von außen nach innen zunimmt. Im we- 
sentlichen sind hier dreierlei Elemente vorhanden. Zwischen äußeren 
mit quer gestellten und inneren mit längs verlaufenden Poren liegen 
solche, die auf der äußeren tangentialen Wand quergetüpfelt sind, wäh- 
rend die Streifen, kenntlich an der Tüpfelrichtung, auf der gegenüber- 
liegenden inneren Wand linksschief ansteigen. Diese mittleren Fasern 
verursachen, wie STEINBRINCK gezeigt hat, die Linkswindung der reifen 
Granne. Ihr micellarer Aufbau sowohl wie ihr Verhalten bei der Aus- 
trocknung gaben den Anlaß zu den oben angeführten allgemeineren Un- 
tersuchungen STEINBRINCKs (1888). Das innere Drittel des Stereoms 
nehmen Fasern ein, die nur auf der inneren tangentialen Seite ver- 
dickt sind (Abb. 60, W). Da ihre Tüpfel rechtsschief angeordnet sind, 
wirken sie beim Austrocknen den äußeren Lagen entgegen und er- 
höhen so die Spannungsdifferenz. Die schraubige Drehung der Granne 
geschieht daher mit größerer Kraft, sobald die stärkeren äußeren Fasern 
diesen Widerstand überwunden haben. Außer auf dem Querschnitt ist 
das Stereom auch in der Vertikalen gegliedert. Im oberen, nur bogig ge- 
krümmten Teil der Granne ist es im ganzen schwächer ausgebildet. Die 
linkswindenden Fasern legen hier die Poren auf der inneren Wand 


Abb. 56-61. Fruchtblattanatomie von Erodium cicutarium (L.). L’HÉR. Abb. 56. Querschnitt 
durch die Fruchtfachwand, 6 Zellreihen, äuE äußere, iE innere Epidermis, P quergeschnittene 
Papillen der äußeren Epidermis, Kr Kristallschicht. Vergr. 392 : 1. — Abb. 57. Äußere Epidermis 
des Fruchtfaches mit Haar H längs. Epidermiszellen papillenartig schräg nach oben vorgewölbt. 
Vergr. 250 : 1. — Abb. 58a. Längsschnitt durch den fertilen Fruchtblattanteil zur Blütezeit, 
Übersichtsbild. Die gestrichelte Linie gibt die Grenze zwischen dem Fasergewebe der Frucht- 
blattinnenseite und den übrigen Blattschichten an. Fasern in der Zuspitzung Z am unteren 
Ende des Karpells besonders mächtig entwickelt. Vergr. 35:1. — Abb. 58b. Ausschnitt aus 
dem sch h Gewebe an der Innenseite des Fruchtknotenfaches, X in 
Abb. 58a. i£ innere Epidermis mit Spaltöff Sp. Vergr. 392:1. — Abb. 59a. 
Querschnitt durch den sterilen Fruchtknotenteil zur Blütezeit, Ubersichtebild. Kreuzweise 
schraffiert: Leitgewebe für die Pollenschläuche. Vergr. 35:1. — Abb. 59b. Granne quer, unten; 

Ausschnitt X aus Abb. 59a. äuE äußere, iE innere Epidermis, äu@ äußeres, mG mittleres, iG 
inneres Grundgewebe, Sp Spaltöffnungsanlage. Vergr. 392 : 1. — Abb. 60. Der gleiche Ausschnitt 
wie in Abb. 59b aus einer fast reifen Frucht. äu@ und mG Assimilationsgewebe, äußeres Ge- 

webe palisadenartig, mittleres mit großen Interzellularräumen, Sp Spaltöffnung. Die äußeren 
Fasern A des vom inneren Gewebe gebildeten Stereoms bewirken beim Austrocknen die schraubige 
Krümmung der Granne; W Widerstandsschicht. Vergr. 892 : 1. — Abb. 61a. Längsschnitt durch 
einen jungen Fruchtknoten, Übersichtsbild. Vergr. 25:1. — Abb. 61b. Entwicklung der Haare 
an der Innenseite der Granne, Lage des Ausschnittes in Abb 61a mit X bezeichnet. 4 Entwick- 
lungsstufen. Vergr. 392 : 1. — Abb. 61c. Grannenhaar zur Blütezeit. In der inneren Epidermis 

der Grapne noch zahlreiche Anlagen für kleinere Haare H. Vergr. 250:1. 
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flacher und nähern sich so den äußeren quergeporten Elementen (STEIN- 
BRINCK 1888, S. 391). Die Widerstandsschicht wird dadurch unnötig und 
meist auf eine Reihe ringsum gleichmäßig verdickter Fasern beschränkt. 
Weitaus den größten Teil bauen die weitlumigen Elemente auf, die ver- 
hältnismäßig dünnwandig bleiben und fast parenchymatischen Charak- 
ter aufweisen. Im unteren, schraubig gedrehten Teil sind dagegen in der 
reifen Granne alle Fasern bis zum Verschwinden des Lumens verdickt. 

An der Innenseite der Granne finden sich neben vielen kurzen Haaren 
im unteren Teil stets 6—8 besonders lange, die in gewissem Sinne Vor- 
läufer der im allgemeinen Teil bereits erwähnten Flughaare von Pelar- 
gonium sind. Auf dem Längsschnitt Abb. 61b (Übersichtsbild 61a, x, 
Länge des Fruchtknotens 2,1 mm) sind vier verschiedene Entwicklungs- 
stufen zu sehen. Die einzelligen Haare bilden einen kurzen Ausleger nach 
hinten, der besonders in jungen Stadien hervortritt. Ihre Anlagefolge 
von oben nach unten ist ein weiterer Beleg für die schon bei @eranium 
beobachtete Tatsache, daß hier an der Basis des sterilen Teils eine inter- 
kalare Streckungszone liegt. Abb. 6lc, die gegenüber Abb. 61b um un- 
gefähr !/, kleiner gezeichnet wurde, zeigt ein solches Haar zur Blütezeit, 
das an Größe beträchtlich zugenommen hat. Jetzt erst heben sich in der 
inneren Epidermis der Granne die Anlagen für die kleineren Haare ab. 
In der reifen Frucht sind von den großen Haaren die obersten ungefähr 
1 cm lang. Die deutlich hervortretende, rechtsumläufige Streifung ihrer 
Membran haben bereits HILDEBRAND (1873, S. 266) und STEINBRINCK 
(1899, S. 182) beschrieben. Beim Austrocknen stellen sich die Haare so 
ein, daß sie Tangenten an die schraubig gewundene Granne bilden. 


d) Pelargonium zonale (L.) Arr. 


Schon die morphologische Betrachtung zeigte, daß sich Pelargonium 
im Fruchtknotenbau unmittelbar an Geranium anschließt. Dasselbe gilt 
für den anatomischen Bau der Fruchtblätter, die ebenfalls 6schichtig an- 
gelegt und im fertilen Teil in den freien Außenwänden der Fruchtknoten- 
fächer ebenso ausgebildet werden wie bei Geranium (Abb. 62b, Uber- 
sichtsbild 62a, x). Die Übereinstimmung geht aber noch weiter, da 
auch bei Pelargonium, ähnlich wie es für Geranium silvaticum beschrieben 
wurde (vgl. Abb. 47b), die senkrecht gestellte Faserschicht in der Nahe 
der Ansatzstelle an der stehenbleibenden Mittelsäule in den beiden oberen 
Dritteln des Fruchtfaches mehrreihig wird. Auch die Fasern der Innen- 
epidermis richten sich hier auf und laufen vertikal. DaB sich das Fach 
trotzdem bei der Reife nicht öffnet, sondern über dem Samen schließt, 
beruht vornehmlich auf folgenden Unterschieden: Die Fruchtfachwand 
ist in geringer Entfernung von der Rißstelle nach innen gewölbt und hier, 
wie Abb. 62c (Ausschnitt aus Abb. 62a, x x) zeigt, außerdem abwei- 
chend gebaut. Die Kristallschicht fehlt. Die ihr entsprechende Zellreihe 
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ist ebenso wie das verbreiterte mittlere Gewebe als sehr zartwandiges 
Parenchym ausgebildet. Von der Hartschicht bleibt also nur das Über- 
kreuzungsgewebe erhalten, das hier schwächer erscheint als in den 
übrigen Teilen der Fruchtfachwand. Beim Austrocknen ziehen sich nun 
die vertikalen Fasern an der RiBstelle in horizontaler Richtung stark zu- 
sammen. Während aber bei Geranium diese Schrumpfung tangential 
zum Fruchtfach, also nach auBen gerichtet war, fallt sie bei Pelargonium 
infolge der besonderen Form des Faches in die Richtung einer Sekante 
(in Abb. 62a durch einen Pfeil angegeben). Dadurch wird die Frucht- 
fachwand an der vorgebildeten Stelle eingeknickt und nach innen gegen 
den Samen gedriickt, eine Tatsache, von der man sich leicht an jeder 
reifen Teilfrucht überzeugen kann, und die auch STEINBRINCK (1878, 
S.611) schon beobachtet hat. Ich möchte noch darauf hinweisen, daß die 
stark verdickten Fasern des Überkreuzungsgewebes von Pelargonium 
mit vielen, sehr deutlich hervortretenden Tüpfeln versehen sind. An 
Material, das mit SCHULZEschem Gemisch nur soweit mazeriert wurde, 
daß die Zellen teilweise noch im Zusammenhang blieben (Abb. 63), ließ 
sich leicht feststellen, daß die spaltenförmigen Mündungen dieser Tüpfel 
in beiden Schichten annähernd unter gleichem Winkel linksschief ge- 
richtet sind. Die Fruchtfachaußenwand ist mit charakteristisch gestal- 
teten Haaren besetzt (Abb. 64), die den von ZIMMERMANN (1881, S. 573, 
Tafel XXXVI, Abb. 29) für andere Pelargonium-Arten beschriebenen 
gleichen. Er kennzeichnet sie als ,,ganz den druckfesten Konstruktionen 
entsprechend, wie sie in der Technik vielfach Verwendung finden.‘‘ Da 
das Fruchtfach wie bei Erodium unten etwas zugespitzt ist, mögen sie bei 
gelegentlichem Einbohren der Teilfrucht in den Boden wie die steifen 
Haare von Erodium ein Zurückziehen verhindern. In eigenartiger Weise 
werden die äußeren Zellschichten der stehenbleibenden Mittelsäule aus- 
gebildet. Bei Geranium und Erodium sahen wir, daß die Zellen der 
Außenepidermis auf den tangentialen Wänden kollenchymatisch ver- 
dickt werden. Bei Pelargonium ist diese Art der Aussteifung nur im 
sterilen Teil zu finden. Der fertile Teil verhält sich abweichend, wie aus 
Abb. 65 hervorgeht, die dem in Abb. 46c von Geranium silvaticum ge- 
zeichneten Ausschnitt entspricht. In den Zellen der Epidermis und in 
den oberen Teilen des fertilen Abschnittes einer, im untersten Teil oft 
mehrerer darunterliegender Schichten sind Außen- und Seitenwände stark 
verdickt und reichlich nach der Art von Steinzellen getüpfelt. Im Ge- 
webe der Mittelsäule finden sich zwischen weitlumigen Parenchymzellen 
kleinere mit sehr dünnen Wänden, die häufig Kristalldrusen enthalten 
(Abb. 65, Dr). 

Der sterile Fruchtblattanteil bietet außer den bereits angegebenen 
morphologischen Besonderheiten noch einige anatomische, bei deren 
Besprechung ich mich aber kurz fassen kann. Das Assimilationsgewebe 
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Abb. 62-65. Anatomie des fertilen Teils der Fruchtblätter von Pelargonium zonale (L.) Arr. 
Abb. 62a. Querschnitt durch ein Fruchtfach, Ubersichtsbild. Die Fasern des Uberkreuzungs- 
gewebes der Fruchtblattinnenseite sind durch eine gestrichelte Linie gegen die übrigen Schichten 


abgegrenzt. Der Pfeil bezeichnet die Sch pfungsrich beim Austrocknen des zwischen 
der Knickstelle (XX) und der Ansatzstelle an der Mittelsäule liegenden Teiles. Vergr. 16:1. — 
Abb. 62b. Fruchtfachwand quer, seitlich vom dorsalen Bündel, X in Abb. 62a. 6 Zellreihen: äuE 
äußere Epidermis, duG äußeres und mG mittleres Gewebe parenchymatisch, iG inneres Gewebe, 
dessen äußere Reihe die Kristallschicht, die innere Reihe zusammen mit der inneren Epidermis 
iE das Über! ngsgewebe bildet. Tüpfel in den Fasern der iE bei hoher Einstellung gezeich- 
net, linksschief-spaltenférmig. E inei dergeschob gespitzte Faserenden im Querschnitt. 
Vergr. 327:1. — Abb. 62c. Fruchtfachwand quer, Knickstelle, XX in Abb. 62a. Mittleres Ge- 
webe mG mehrschichtig, äußere Reihe des inneren Gewebes iG dünnwandig, Fasern des Über- 
kreuzungsgewebes schwächer ausgebildet. Vergr. 327 : 1. — Abb. 63. Überkreuzungsgewebe von 
der Fläche, teilweise mazeriert. Längsrichtung des Fruchtknotens durch einen Pfeil angegeben. 
Fasern der Epidermis E quer-, der subepidermalen Schicht längs gestreckt, Faserenden zugespitzt. 
Tüpfel auf der dem Beschauer zugekehrten Seite schwarz, auf der abgekehrten weiß gehalten, in 
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ist noch ausgeprägter als bei Geranium auf diejenigen Abschnitte des 
Fruchtknotens beschränkt, die vor den Scheidewänden liegen. Die assi- 
milierende Fläche wird jedoch dadurch vergrößert, daß sich diese Teile, 
wie wir sahen (vgl. Abb. 10c und d), stark nach außen vorwölben. Im 
anatomischen Bau der stehenbleibenden Mittelsäule unterscheidet sich 
Pelargonium insofern von Geranium und Erodium, als die inneren Skler- 
enchymbeläge der scheidewandständigen Gefäßbündel seitlich durch 
Faserparenchym miteinander in Verbindung stehen. Es bildet sich so im 
sterilen Teil des Fruchtknotens ein geschlossener Sklerenchymzylinder. 
Die Granne verhält sich beim Austrocknen ähnlich wie diejenige von 
Erodium, doch weichen ihre Anatomie und infolgedessen der Mechanismus 
bis zu einem gewissen Grade ab. Ausführlich beschrieben sind diese Unter- 
schiede bei ZIMMERMANN (1881, S.571—572, Tafel XX XVI, Abb. 25—28) 
und STEINBRINCK (1888, S. 390—392 ; ferner 1906, Abb. 7b [Schema des 
Grannenbaues]), auf deren Untersuchungen ich hier verweisen kann. Es 
sei nur hervorgehoben, daß die schraubige Krümmung im unteren Teil 
der Granne hauptsächlich durch die Außenepidermis bewirkt wird, deren 
Zellen auf Außen- und Seitenwänden fast bis zum Verschwinden des 
Lumens verdickt sind, und deren Feinbau demjenigen der linkswinden- 
den Fasern aus dem Stereom der Erodium-Granne entspricht. Beim Aus- 
trocknen löst sich die Granne von Pelargonium langsam von der Mittel- 
säule ab. An die Stelle des Abschleuderns der Teilfrucht tritt die voll- 
kommenere Verbreitung durch den Wind. Der schraubig gewundene Teil 
der Granne ist an seiner Innenseite mit Flughaaren dicht besetzt (vgl. 
Abb. 10a, F). Die Anlage dieser Haare gibt der Längsschnitt Abb. 66a 
(Länge des Fruchtknotens 2,5 mm) wieder. Auch hier sind wie bei den 
Grannenhaaren von Erodium die oberen in der Entwicklung voraus, da 
am Grunde des sterilen Teils interkalares Wachstum stattfindet. Ein äl- 
teres Stadium zeigt Abb. 66b (Länge des Fruchtknotens 3,6 mm). Die 
Auslegerbildung ist hier nicht so deutlich wie bei Erodium. Abb. 66c 
stammt aus demselben Fruchtknoten wie Abb. 10a (Länge 4,8 mm). Zu 
dieser Zeit kurz vor dem Öffnen der Blüte füllen die dichtgedrängten 
Haare den ganzen Raum des Fruchtknotenfaches aus. In der reifen 
Frucht sind die Haare, die über 1cm lang werden, einseitig stark verdickt 
(Abb. 66d; vgl. auch HILDEBRAND 1873, S. 268). Die steil rechtsum- 
läufige Anordnung der Streifen in der Haarzellwand läßt sich an zahl- 
reichen feinen Spalten erkennen. Beim Austrocknen ruft sie eine Torsion 
des Haares hervor. Das Abspreizen beruht, wie STEINBRINCK (1899, 
S. 181) gezeigt hat, darauf, daß sich die Basis eines jeden Haares infolge 


beiden Schichten linksschief gerichtet. Vergr. 500 : 1. — Abb. 64. Abgestumpftes Haar von der 

äußeren Epidermis des Fruchtfaches. Vergr. 208 : 1. — Abb. 65. Ausschnitt aus dem Gewebe der 

stehenbleibenden Mittelsäule. Äußere Epidermis äuE und die darunterliegende Schicht auf Außen- 

und Seitenwänden stark verdickt, steinzellartig getüpfelt. Dr dünnwandige Zelle mit Kristall- 
druse. Vergr. 327 : 1. 
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ihrer besonderen Micellarstruktur schief krümmt. Dabei stellen sich die 
Haare wie bei Erodium tangential zur schraubigen Windung der Granne 
ein. Sie bilden so, da sie überaus dicht stehen, eine regelmäßige Schrauben- 
fläche, die die Teilfrucht schon bei leichtem Luftzug fortzutragen vermag. 








Abb. 66. Pelargonium zonale (L.) AIT., Entwicklung der Flugh an der I ite der Granne. 
a Anlage, b älteres Stadium, c zur Blütezeit, d Stück eines fertigen Flughaares in trockenem 
Zustande. Vergr. 392 : 1. 





Es wurden ferner: 


5. Bau und Entwicklung der Samenanlagen in der Familie der Geraniaceen 


untersucht. Hier seien nur die wichtigsten Ergebnisse kurz zusammen- 
gefaßt. Von einer Veröffentlichung der Abbildungen muß ich im Rahmen 
dieser Arbeit leider absehen, behalte sie mir aber für später vor. 

An Erodium cicutarium (L.) L’H£r. wurde die Entwicklung der 
Makrosporangien von ihrer Anlage bis zum fertig ausgebildeten Makro- 
prothallium in fortlaufender Reihe verfolgt. Schon kurz nach dem Auf- 
treten der Samenanlage hebt sich in der subepidermalen Schicht eine 
größere Zelle ab, die durch eine tangentiale Wand in zwei Zellen zerlegt 
wird. Die untere wird zur Makrosporenmutterzelle. Die obere teilt sich 
während der beginnenden Krümmung der Samenanlage in (im Schnitt 2) 
nebeneinanderliegende Deckzellen. Im Verlauf der weiteren Einkrüm- 
mung treten die beiden Integumente auf, während sich die Makrosporen- 
mutterzelle vergrößert. Zur Zeit der Tetradenteilung hat das äußere In- 
tegument die Länge des Nucellus erreicht. Die Samenanlage ist anatrop 
geworden. Bisher 2schichtig, werden die Integumente jetzt durch Auf- 
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teilung ihrer inneren Zellreihe 3schichtig. Tetradenstadien hatte ich 
häufig in meinen Präparaten. In allen beobachteten Fallen wurde die 
unterste der vier Makrosporen zur Embryosackmutterzelle. Die Makro- 
prothallienentwicklung verläuft normal. Zur Zeit des Achtkernstadiums 
wird die Samenanlage durch eine Verbreiterung des inneren Integumentes 
an der Rapheseite kampylotrop. Die Antipoden gehen bald nach ihrer 
Bildung zugrunde. Die Polkerne verschmelzen vor der Befruchtung. Der 
so entstehende sekundäre Embryosackkern legt sich dem Eiapparat an. 

Geranium silvaticum und Pelargonium zonale stimmen mit Erodium 
cicutarium in allen wesentlichen Punkten iiberein. Ein wichtigerer Un- 
terschied besteht darin, daB bei Geranium der Nucellusscheitel vom 
heranwachsenden Makroprothallium völlig resorbiert wird. Bei Erodium 
und Pelargonium bleibt dagegen die Epidermis bis zur Zeit der Befruch- 
tung erhalten. Sie verbreitert sich noch durch Einschieben tangentialer 
Wände. Dieselbe Ausbildung findet sich bei Geranium robertianum, das 
schon in vegetativer Hinsicht durch seine in fiederspaltige Blättchen ge- 
teilten Blätter eine Übergangsform zu Erodium darstellt. 

Abweichend von der normalen Entwicklung wurden bei Geranium 
silvaticum und Pelargonium zonale in vielen Fällen zwei Makrosporen- 
mutterzellen gefunden. Beide führen die Tetradenteilung durch. Dann 
wird die schwächer ausgebildete Tetrade von der allein sich weiter ent- 
wickelnden untersten Makrospore der anderen Tetrade verdrängt. 

Bei Geranium silvaticum, Erodium cicutarium und anderen Arten sind 
in der äußeren Epidermis des äußeren Integumentes Spaltöffnungen 
vorhanden. 

III. Zusammenfassung. 

Die fünf Familien der Oxalidaceen, Linaceen, Geraniaceen, Tropaeola- 
ceen und Balsaminaceen lassen sich zu einem natürlichen Formenkreis 
vereinigen. Im Blütenbau zeigen sie im allgemeinen große Übereinstim 
mung. Von den zygomorphen Blüten wurden die gegenüber den strah- 
ligen nur wenig umgewandelte Blüte von Pelargonium und die stark ab- 
geleitete Balsaminaceen-Blüte genauer beschrieben. 

Nach der Ausbildung ihrer Fruchtknoten können die betrachteten 
Formen in mehrere Reihen eingeordnet werden, die sich von einem ge- 
meinsamen Ausgangspunkt nach verschiedenen Richtungen verschieden 
weit entfernen. Als wichtige Einteilungsmerkmale erweisen sich vor 
allem die Zahl der Fruchtblätter und der Samenanlagen und der Ver- 
wachsungsgrad der Karpelle. Die Stellung der Samenanlagen im Frucht- 
blatt ist von geringerer Bedeutung. Dem Ausgangspunkt am nächsten 
stehen langfrüchtige Formen, die als Vorstufe zu einer Verkürzung der 
Fruchtblätter meist schon Griffel ausgebildet haben; von ihnen gelangen 
wir unter Reduktion der Zahl der Makrosporangien zu kurzfrüchtigeren. 
Übergänge vermitteln solche Formen, die zwar noch lange Frucht- 
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blatter besitzen, deren oberer Teil aber bereits steril ist. Dieser Fall ist 
innerhalb des Formenkreises bei einigen Oxalidaceen und Linaceen, am 
deutlichsten aber in der Familie der Geraniaceen verwirklicht. 

Der sterile Teil der Fruchtblatter hat infolge seiner Lage zwischen 
Griffel und fertilem Fruchtblattanteil vor der Befruchtung ähnliche 
Funktion wie ein Griffel und enthalt daher Einrichtungen, die der Lei- 
tung der Pollenschläuche dienen. Bei Ozalidaceen und Linaceen sind es 
Leitpapillen. In den Fruchtknoten der Geraniaceen findet sich ein in be- 
sonderer Weise differenziertes Leitgewebe, dessen Entwicklungsge- 
schichte von der Anlage bis zur fertigen Ausbildung an Geranium sil- 
vaticum L. dargestellt wurde. Gleichzeitig wurde die Entstehung der 
Fruchtknoten von Geranium silvaticum L. morphologisch verfolgt. 

Der Aufbau und die Entwicklung der Fruchtblattgewebe wurden in 
den Gattungen Ozalis, Geranium, Erodium und Pelargonium genauer 
untersucht. Den einfachsten Bau zeigen die Fruchtblätter von Oxalis, 
die nur aus vier Schichten bestehen. Die drei Geraniaceen-Gattungen 
stimmen unter sich, besonders in der Anatomie des fertilen Fruchtblatt- 
anteils, weitgehend überein. Ihre Fruchtblätter werden 6schichtig an- 
gelegt. Es ist zu beachten, daB im Karpell die morphologische Blatt- 
unterseite fast ganz nach auBen zu liegen kommt. Infolgedessen wird die 
Blattanatomie umgekehrt. Allerdings tritt im Fruchtblatt die dem Blatt 
ursprünglich eigene Assimilationsfunktion zurück. So wird es verständ- 
lich, daB bei den untersuchten Formen im fertilen Fruchtblattanteil das 
Assimilationsgewebe nur gering entwickelt ist; insbesondere ist das 
Palisadengewebe fast stets mehr oder minder stark umgewandelt und 
für die Assimilationstätigkeit ohne größere Bedeutung. Die dem fertilen 
Teil ferner zufallende Schutzfunktion für die heranreifenden Samen wird 
von den inneren Karpellschichten wahrgenommen. In den primitiven 
Fruchtblättern von Ovzalis hat nur die innere Epidermis eine gewisse 
Festigungsfunktion. Bei den Geraniaceen werden die beiden inneren im 
Mesophyll neu hinzukommenden Blattschichten zusammen mit der 
Innenepidermis als Festigungsgewebe ausgebildet. Das aus den beiden 
innersten Karpellschichten entstehende Überkreuzungsgewebe wurde an 
Gerarium silvaticum entwicklungsgeschichtlich, an Pelargonium zonale 
im fertigen Zustand genauer untersucht. Ferner wurde der Bau der Auf- 
springlinien im fertilen Fruchtblattanteil von Geranium, Erodium und 
Pelargonium näher beschrieben, da auf ihm das Öffnen bzw. Schließen 
der reifen Fruchtfächer vornehmlich beruht. 

Der sterile Teil der Fruchtblätter zeichnet sich bei allen untersuchten 
Formen durch eine bessere Entwicklung des Assimilationsgewebes aus. 
Bei den Geraniaceen übernehmen die inneren Karpellschichten an Stelle 
der fortfallenden Schutzfunktion die Bildung von Verbreitungseinrich- 
tungen für die im fertilen Teil entstehenden Samen. Die Gewebe des 
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sterilen Fruchtblattanteils sind bei £rodium und Pelargonium gegenüber 
Geranium weiter differenziert. 

In den Kelchblättern sind die Gewebe ähnlich wie in den Frucht- 
blattern angeordnet. Als Folge der aufrechten Stellung wird auch hier 
die Blattanatomie umgekehrt. Während in den primitiven Kelchblattern 
von Oxalis nur Assimilationsgewebe vorhanden ist, wird bei den Gerania- 
ceen aus den inneren Kelchblattschichten ein einfaches Festigungsgewebe 
gebildet. 

Die anatomische Untersuchung der Frucht- und Kelchblätter von 
Oxalis, Geranium, Erodium und Pelargonium bestätigt und ergänzt somit 
die schon auf Grund der morphologischen Betrachtung der Bliiten und 
Friichte gewonnene Anordnung dieser Formen. 


Die Untersuchungen wurden im Botanischen Institut der Universitat 
zu Marburg (Lahn) ausgeführt. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. P. CLaus{En, der 
mich dieses anziehende Gebiet bearbeiten ließ, möchte ich hierfür sowie für 
die stete Beachtung und rege Anteilnahme, die er dem Fortgang meiner 
Arbeit entgegengebracht hat, meinen herzlichsten Dank aussprechen. 
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Erklärung der Tafelabbildungen. 
Tafel I. 
Der morphologische Bau der Blüten von Pelargonium zonale (]..) Arr. und Impatiens 
Roylei Wap. 
Das Verständnis wird erleichtert durch einen Vergleich mit den in fast allen Lehr- 
und Handbüchern abgebildeten ErcaLerschen Diagrammen. 


Abb. la—i. Räumliche Querschnittbilder durch eine Blütenknospe von Pe- 
largonium zonale (L.) Arr. Schiefe Parallelprojektion unter 45°, Verkürzung 
auf !/,. Vergr. 22:1. 

Abb. la. Blütenachse mit Sporn. Die Gefäßbündel sl—s3 versorgen das 
mediane hintere Kelchblatt, p die seitlichen hinteren Kronblätter. 

Abb. lb. Die vorderen vier Kelchblätter K1, K3, K4, K5 und die hinteren 
Kronblatter hC gliedern sich von der Blütenachse ab. Das mediane Kelchblatt 
K2 erscheint nicht mehr mit der Achse in Verbindung. 

Abb. lc. Sämtliche Kelch- und Kronblätter sind frei. Die Kronblätter C 
zeigen absteigende Deckung. 

Abb. ld. Die Staubblätter sind am Grunde miteinander zu einer kurzen 
Röhre VR verwachsen. Frk Fruchtknoten. 

Abb. le. Die vier vorderen Kelchstaubblätter und zwischen ihnen drei Sta- 
minodien St des äußeren Staubblattkreises sind zu erkennen. Das mediane Staub- 
blatt des inneren Kreises und die beiden hinteren Kronstaubblätter sind in dieser 
Höhe noch miteinander verwachsen. Im Fruchtknoten sind die Ansatzstellen der 
Samenanlagen geschnitten. 

Abb. If. Die Staubbeutel der Kelchstaubblätter A mit Ausnahme des medi- 
anen mA und die der beiden ausgebildeten Kronstaubblätter äuA sind sichtbar. 

Abb. lg. Sämtliche Antheren sind getroffen. Dieser und der vorhergehende 
Schnitt sind durch den sterilen Teil des Fruchtknotens geführt. 

Abb. Ih und i. Die beiden schwächer ausgebildeten Staubblätter des äußeren 
Kreises äuA treten gegenüber den fünf Kelchstaubblättern zurück. Gr Griffel, 
Na Narben, hC oberer, noch sichtbarer Rand des einen hinteren Kronblattes. 

Abb. Ik. Medianer Längsschnitt durch eine ungefähr gleichaltrige Knospe 
von Pelargonium zonale (L.) Air. K1—K3 Kelchblätter, mC medianes, AC die 
beiden angeschnittenen hinteren Kronblätter, St Staminodien, mA medianes 
Staubblatt des inneren Kreises, Sp Spornröhre. Vergr. 11: 1. 

Abb. 2a—g. Aufeinanderfolgende Querschnitte durch eine Blütenknospe von 
Impatiens Roylei War. in plastischer Darstellung. Schiefe Parallelprojektion 
unter 45°, Verkürzung auf !/,. Vergr. 22: 1. 

Abb. 2a. Ansatzstellen der beiden in die Blütenhülle einbezogenen Vor- 
blätter Kl = a und K2= ff an der Achse. Die Lage des hinteren medianen 
Kelchblattes K4 und des vorderen medianen Kronblattes mC ist bereits zu er- 
kennen. a GefäBbündel für die Staubblatter. Die schraffierten Leitungsbahnen 
versorgen die Kronblätter. 

Abb. 2b. Die beiden rückgebildeten Kelchblätter K3 und K5 sind in ihren 
Ansatzstellen geschnitten. Die beiden vorderen Staubblätter vA und die vorderen 
Fruchtblätter werden bereits sichtbar. 
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Abb. 2c. Das mediane Kelchblatt K4 und das von ihm an beiden Rändern 
gedeckte mediane Kronblatt mC sind mächtig entwickelt. Von den seitlichen 
Kronblattern sind je ein hinteres hC und ein vorderes Blatt vC miteinander ver- 
wachsen. Fiinf Staubblatter alternieren mit dem 5facherigen Fruchtknoten. 

Abb. 2d. In dieser Höhe krümmt sich das Filament des unpaaren hinteren 
Staubblattes mA stark zuriick und entsendet von seiner Innenseite einen ligula- 
artigen Fortsatz, der sich dem Fruchtknoten dicht anlegt. Dieser Fortsatz mF 
istin Abb. 2e und im Längsschnitt Abb. 2h sichtbar. 

Abb. 2e. Am hinteren Kelchblatt K4 wôlbt sich der Sporn Sp vor. Die beiden 
seitlichen Staubblatter sA kriimmen sich in der fir das hintere bereits beschrie- 
benen Weise zurück. An den Filamenten der vorderen Staubblatter vA sind An- 
schwellungen S zu erkennen. mF Ligularfortsatz des hinteren Staubblattes. 

Abb. 2f. Die Filamente der vorderen Staubblatter vA kriimmen sich zuriick, 
während ihre Ligularfortsätze zusammen mit denen der anderen Staubblätter (F) 
eine geschlossene Hülle um den Fruchtknoten bilden. Sp Sporn. 

Abb. 2g. Zwischen den fest aneinanderliegenden Beuteln der fünf Staub- 
blätter sind die Spitzen der Ligularfortsätze F sichtbar. 

Abb. 2h. Medianer Längsschnitt durch eine Knospe von Impatiens Roylei 
Warr. An dem medianen hinteren Staubblatt mA ist der dem Fruchtknoten 
angepreßte Ligularfortsatz mF deutlich zu erkennen. AC ein angeschnittenes 
hinteres Kronblatt, Sp Sporn. Vergr. 11: 1. 
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KURZE MITTEILUNG. 


ZUR METHODIK DER WUCHSSTOFFVERSUCHE. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 


Von 


F. LaıBacH und P. KORNMANN 
(Frankfurt a. M.). 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Februar 1933.) 


Bisher ließ man bei Versuchen mit der Haferkoleoptile den Wuchs- 
stoff stets nach der von STARK (1921) eingeführten, von F. W. WENT 
(1928) quantitativ ausgebauten Agarwiirfelchenmethode durch die 
Schnittfläche in den Stumpf eindringen. Wäre es möglich, ihn auch 
durch die Epidermis der intakten Koleoptile ins Innere gelangen zu lassen 
und dadurch Wachstumsreaktionen auszulösen, so würden dadurch, wie 
man leicht einsieht, mannigfache neue Versuchsmöglichkeiten geschaffen. 
Der hohe Gehalt der Orchideenpollinien an Wuchsstoff (vgl. LAIBACH 
19324 und MAscHMANN u, LAIBACH 1932) setzte uns in den Stand, ihn 
leicht in starker Konzentration gewinnen und verwenden zu können. 

In den ersten Versuchsreihen wurde mit dekapitierten Koleoptilen ge- 
arbeitet, weil bei ihnen wegen des vorhandenen Wuchsstoffdefizits sich das 
Eindringen des Wuchsstoffes in einer Wachstumsbeschleunigung äußern 
muß. Der Pollinienextrakt wurde allseitig an Haferkoleoptilstümpfe 
herantreten lassen und die Wachstumsgeschwindigkeit vorher und nach- 
her interferometrisch gemessen (zur Methodik der interferometrischen 
Messung vgl. K. W. Meissner 1932, F. LarsacH 1932). Der obere 
Teil des Stumpfes wuchs in einem Röhrchen mit Wasser, das nachher 
durch Pollinienextrakt ersetzt wurde. Die Schnittfläche war mit Vase- 
line verschmiert (Abb. 1). Von zahlreichen, gleichartig verlaufenen Ver- 
suchen sei hier einer wiedergegeben (Abb. 2). Man sieht, daß Wuchsstoff 
in untergetauchte Koleoptilstümpfe auch von außen eindringen und kräf- 
tige Wachstumsreaktionen auslösen kann. 

Dann war aber anzunehmen, daß auch die in Luft wachsenden Koleo- 
ptilstümpfe, denen unterhalb der mit Vaseline verschmierten Schnitt- 
fläche einseitig Wuchsstoffagarwürfelchen angesetzt wurden, Krüm- 
mungsreaktionen ausführten. In der Tat ließen sich solche regelmäßig 
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erzielen und fielen bei nicht zu schwachen Wuchsstoffkonzentrationen 
kräftig aus, während zwei gleiche Wuchsstoffagarwürfelchen, ‘auf ant- 
agonistischen Flanken in gleicher Héhe 
angesetzt, keine Kriimmungen verur- 
sachten. 

Nachdem so gezeigt war, daB Wuchs- 
stoff auch durch die Epidermis einzu- 
dringen vermag, war weiter zu priifen, 
ob auch bei der intakten Koleoptile durch 


2r 











Abb. 1. Abb. 2. 

Abb. 1. Versuchsanordnung für die Wuchsstoffversuche am Interferometer. Wa Waage des Inter- 
ferometers, St Stempel der Waage aus paraffiniertem Metall, K Koleoptile, W Wasser bzw. Wuchs- 
stofflésung, V Vaselinedichtung, R enges, dickwandiges Glasrohr, innen paraffiniert. 

Abb. 2. Wachst indigkeit einer dekapitierten Avena-Koleoptile. a Unter Wasser wachsend ; 
1 cm unter der Spitze dekapitiert; Beginn der Beobachtung 1/2 Stunde nach Dekapitierung. b An- 
fangs in Wasser wachsend, dann in Pollinienextrakt (1 Pollinienpaar von Vanda tricolor + 1 Pol- 
linienpaar von Odontoglossum grande in 1 ccm mit Essigsäure schwach angesäuertem Wasser); 
7mm unter der Spitze dekapitiert; y Wuchsstoffzusatz ; Beginn der Beobachtung 10 Minuten 
nach Dekapitierung. 





eine einseitige Erhöhung des Wuchsstoffgehaltes Kriimmungen her- 
vorgerufen werden. Auch das ist der Fall. Der Krümmungsgrad ist 





Abb. 3. Einfluß von Wuchsstoffagarwiirfeln auf das Wachstum intakter Koleoptilen. Drei Pflanzen 
links: Würfel einseitig, drei Pflanzen rechts: Würfel beiderseits in gleicher Höhe angesetzt. Auf- 
nahme: 5 Stunden nach Anset der Würfelch 





verschieden je nach der Höhe, in der die Würfelchen angesetzt werden. 
Er nimmt von der Spitze zur Basis- zunächst zu, dann ab. In Höhe von 
etwa 11/.cm unter der Spitze (bei einer Koleoptillänge von etwa 3 cm) 
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wurden Krümmungen von 50° und mehr beobachtet, allerdings erst 
nach Ablauf von etwa 4—6 Stunden, während der Beginn der Reak- 
tion schon nach etwa 1 Stunde sichtbar wird. Beiderseitiges Anlegen 
von Wiirfelchen gleichen Wuchsstoffgehaltes in derselben Höhe führt 
auch hier zu keinen Kriimmungen. Abb. 3 gibt einen der ersten Ver- 
suche wieder. Die Aufnahme wurde 5 Stunden nach Versuchsbeginn 
gemacht, die Kriimmungen waren aber schon viel friiher sichtbar. Die 
Reaktionen sind kräftiger beim Anlegen an die Schmalseite als an die 
Breitseite, am stärksten, wenn das Wiirfelchen direkt über dem Gefäß- 
bündel sitzt. Die Konzentration des Wuchsstoffes muB allerdings bei 
intakten Koleoptilen ziemlich hoch sein, jedenfalls héher als bei Ver- 
wendung dekapitierter Koleoptilen nach der Srarkschen Methode. So 
kann Wuchsstoff in Konzentrationen, die bei dieser Methode noch kräf- 
tige Kriimmungen hervorrufen, von auBen geboten, selbst nach vielen 
Stunden völlig wirkungslos bleiben. Andererseits genügt es, mit einem 
Agarwürfelchen, das Wuchsstoff in genügender Konzentration enthält, 
ein paarmal an einer Längsflanke der Koleoptile entlang zu streichen, 
um Krümmungen zu erzielen ;Streichen mit Agarwürfelchen ohne Wuchs- 
stoff hat keinen Einfluß. Ferner brauchen die Wiirfelchen nicht bis 
zum Beginn der Reaktion an der Koleoptile zu verbleiben; werden sie 
nach viertelstündigem Anliegen entfernt, so erfolgt trotzdem Krümmung. 

Auch in das Hypokotyl etiolierter Keimpflanzen dikotyler Gewächse, 
z. B. von Agrostemma Githago, dringt Wuchsstoff durch die Epidermis 
ein und löst bei einseitiger Darbietung Krümmungen aus. 

Der Ausfall dieser Versuche gestattet es nunmehr, Wuchsstoffreize 
mit geo-, photo-, haptotropischen usw. Reizen zu kombinieren, ohne daß 
die Versuche durch den Einfluß der Dekapitierung und Verwundung ge- 
stört werden. So gelingt es, um nur ein Beispiel aus unseren bisherigen 
in dieser Richtung angestellten Versuchen herauszugreifen, die geotro- 
pische Reaktion horizontal gelegter Koleoptilen durch Auflegen eines 
Wuchsstoffagarstreifens auf deren obere Flanke oder auch durch Zu- 
fuhr starker Wuchsstoffkonzentrationen auf antagonistischen Flanken 
zu verhindern. Mit Wurzeln von Avena lassen sich derartige Versuche 
nicht durchführen, weil sie auf Anlegen von Wuchsstoffagarwürfelchen 


nicht reagieren. 
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DIE 
TRANSPIRATION UND DIE TRANSPIRATIONSWIDERSTANDE 
VERSCHIEDENER PFLANZENTYPEN. 


Von 
K. Füsser. 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Januar 1933.) 


I. Einleitung. 


Bei der großen Wichtigkeit der Frage des Wasserhaushaltes ver- 
schiedener Pflanzentypen bemüht sich die Pflanzenphysiologie, exakte 
Daten zu erhalten. Wenn man die zahlreichen Arbeiten der letzten 
Jahre überschaut, erkennt man, wie wenig sichere Ergebnisse man 
bisher hat, und wie schwierig es ist, solche zu bekommen. Da die Ergeb- 
nisse in erster Linie von der Brauchbarkeit der Versuchsmethoden 
abhängig und sehr wenige brauchbare Methoden in Anwendung sind, 
ist trotz der zahlreichen Versuche ein einheitliches Ergebnis über die 
Frage, ob beispielsweise ein Xerophyt schwach oder stark transpiriert, 
bis heute noch nicht zustande gekommen. 

Die mir gestellte Aufgabe bestand darin, weitere Versuchsmethoden 
auszuprobieren, um ein Bild von der Brauchbarkeit verschiedener 
Methoden zu bekommen. Zunächst ging ich darauf aus, mit isolierten 
Pflanzenepidermen in Anlehnung an die Untersuchungen über die Physik 
der Transpiration zu arbeiten. Da diese Methode jedoch nicht das hielt, 
was sie zu Anfang versprach, suchte ich nach neuen. Gelegentlich wurde 
bei der Analyse der Transpiration so verfahren, daß diese bei der einen 
Blattseite durch Beschmieren mit einem Fett aufgehoben wurde, um 
dadurch den Anteil der Kutikulartranspiration im Verhältnis zur Gesamt- 
transpiration in Erfahrung zu bringen. Aber auch mit dieser Methode 
konnten wenig eindeutige Ergebnisse erzielt werden. Am versprechendsten 
war es noch, in Anlehnung an die Überlegungen von SeysoLp (1929) die 
Transpirationswiderstände verschiedener Pflanzentypen quantitativ zu 
bestimmen. Dank einer geeigneten Versuchsapparatur, die im folgenden 
beschrieben wird, konnten für eine ganze Anzahl verschiedener Pflanzen- 
typen die Transpirationswiderstände ermittelt werden, die es uns 
nunmehr ermöglichen, anzugeben, ob eine Pflanze stark oder wenig 
transpiriert. Mit dieser Methode konnten die Transpirationswiderstände 
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von Blattober- und Blattunterseite ein und desselben Blattes gleichzeitig 
ermittelt werden, was als ein wesentlicher Fortschritt der Transpirations- 
analyse angesehen werden kann. 


K. Füsser: Die Transpiration 





IL. Transpirationsversuche mit isolierten Pflanzenepidermen. 
Zunächst wurde die Transpiration von isolierten Blattepidermen 
untersucht. Als Versuchsmaterial eigneten sich die Blätter von Ficus 
elastica, welche nur unterseitig Spaltöffnungen besitzen. SCHMUCKER 
(1930) beschrieb bereits in einer vorläufigen Mitteilung eine Versuchs- 
technik, die es ermöglichte, isolierte Epidermisstückchen der Blattober- 
und Blattunterseite von Ficus elastica zu gewinnen. DENEKE (1931) 
stellte inzwischen einige Versuche mit Hilfe solcher isolierter Epidermen 
an. Da beide keine Transpirationsversuche mit isolierten Epidermen 
vornahmen, brauchen wir hier auf diese Arbeiten nicht näher einzugehen. 
Die Epidermen, die zu den folgenden Versuchen dienten, wurden 
folgendermaßen gewonnen: eine Epidermis und das darunter befind- 
liche Mesophyll schabte ich mit dem Skalpell ab. Es ist natürlich schwer, 
die Epidermen allein zu erhalten. Immer sind an ihnen kleine Fetzen 
des darunter liegenden Gewebes zu finden, was durch eine mikroskopische 
Untersuchung festgestellt wurde. Die verbleibende andere Epidermis 
ist hernach auf kleine, mit Wasser gefüllte Schalen (Durchmesser etwa 
25 mm) so aufparaffiniert worden, daß die Verdunstung aus einer 1 gem 
großen Fläche erfolgen konnte. In den Versuchen wurde gleichzeitig 
die Transpiration von isolierten Epidermen der Blattober- und -unter- 
seite ermittelt. 

Die einzelnen Versuchsschälchen lagen während der ganzen Versuchs- 
zeit in inverser Lage auf zwei ausgespannten Drähten. Die Schalen 
wurden umgekehrt aufgestellt, damit die verdunstende Membran dauernd 
in Berührung mit der verdunstenden Wassermenge blieb. Bei aufrechter 
Stellung der Versuchsschälchen bestand bei längerer Versuchsdauer 
nämlich die Möglichkeit, daß zwischen Membran und verdunstender 
Wasserfläche Luftblasen entstehen. Die Wägung der Versuchsschälchen 
erfolgte alle 24 Stunden. 

In Tabelle 1 sind die Ergebnisse einiger Versuche zusammengestellt. 
Die durch die Wägung ermittelten Größen wurden umgerechnet; die 
in der Tabelle 1 angeführten Zahlen bedeuten den durch die Verdunstung 
bedingten Gewichtsverlust in mg/qem pro Stunde. Die Temperatur 
des trockenen Thermometers betrug durchschnittlich 17°, die des feuchten 
etwa 12°C. 7 

Die in der Tabelle 1 angeführten Buchstaben a, b usw. beziehen sich 
auf verschiedene Epidermisstückchen der Blattoberseite jeweils eines 
Blattes. Die gefundenen Zahlen zeigen, daB die Transpiration solcher 
isolierter Epidermisstückchen sehr verschieden sein kann. Sie schwankt 
zwischen den extremen Werten 8,5 (Blatt 1, Stückchen a am 6. Tag) 
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und 0,02 (Blatt 3, Stückchen d am 2. Tag). Auch sind die Werte eines 
Epidermisstückchens an den einzelnen Tagen nicht gleich groß. Außer- 
dem lassen die Ergebnisse der Werte der Epidermen der drei untersuchten 
Blätter keine Regelmäßigkeit erkennen. 


Tabelle 1. (Erläuterungen im Text.) 











Gewichtsverlust 1. Blatt 2. Blatt 3. Blatt 
in mg/qem (Versuch 1) (Versuch 2) (Versuch 3) 
pro Stunde 
nach dem alpJoejajajpJeJajajpjejJalelr 
1. Tag: 6,8 | 3,6 | 4,4 | 4,81 1,2] 0,9 | 2,3| 0,1] 0,4 | 0,5 | 1,210, 0,2 | 0,8 
2 4,4 | 1,5 | 5,6 | 3,8 10,6 | 0,9 | 1,4 | 0,3 | 0,2 | 0,5 | 1,2 |0,02 | 0,2 | 0.6 
Ri 4,2|1,1| 5,8 | 2,5} 1,0) 1,2 | 2,4} 0,2] 0,2 | 0,5 | 1,1 10,04 | 0,2 | 0,4 
' à. 45/ 0,9 | 5,8 | 2,7} 1,0) 1,2) 251051 — |— |— | — |— |— 
re 7210,9156,213,810,911,212,41041— 1— I— | — |— I— 
ie vig 85 | 1,0) 7,2)3,9}— }— |— |— J— J — J — | — |— I 









































Worauf die Schwankungen zurückzuführen sind, ist schwer zu sagen. 
Man kénnte annehmen, daB entweder bei der langen Dauer der ange- 
stellten Versuche die Membranen mehr oder weniger stark quellen oder 
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entquellen. Auch könnte man daran denken, daß der so verschiedene 
Ausfall der Transpiration darin begründet ist, daß die einzelnen zur 
Verwendung gekommenen Blattstückchen bei einem und demselben 
Versuch wohl vom gleichen Blatt, jedoch von einer ganz beliebigen Blatt- 
stelle gewonnen waren. 

Um die Transpiration ganz bestimmter Blattpartien zu ermitteln, 
wurden Epidermen nach einem bestimmten Plan, wie er in der Abb. 1 

32* 

















488 


dargestellt ist, von der gleichen Ficuspflanze isoliert. Um gleichzeitig 
auch die Frage zu entscheiden, ob bei der Verdunstung verschieden 
groBer Epidermisstiicke Flächenproportionalität besteht, wurden, wie 
die Abbildung zeigt, auf der einen Blatthälfte 1 qcm große Stücke, auf 
der anderen 2 gem große untersucht. Nicht nur die Transpiration der 
Oberseiten wurde bestimmt, sondern auch die der Unterseite. Die 
Anordnung der zum Versuch gebrauchten Stiicke zeigt die Abb. 1. 
Das eine Blatt lieferte Epidermen der Oberseite, also spaltéffnungsfreie 
Stückchen, das andere solche der Unterseite, also stomataführende 1. 
Die Stomata miissen geschlossen oder nahezu geschlossen gewesen sein, 
da sich auf der Verdunstungsfläche niemals liquides Wasser zeigte. 
Bei dem einen Blatt, von dem die oberseitigen Epidermisstückchen 
gewonnen wurden, lagen die 1 gem großen Stücke links von der Mittel- 
rippe, die 2 gem großen rechts davon. Bei dem anderen Blatt, das Epi- 
dermisstückchen der Unterseite lieferte, befanden sich die 2 qem-Stiick- 
chen in der linken, die 1 gem großen Stückchen in der rechten Blatt- 
hälfte. Um nur unversehrte Epidermisstiickchen zu den Versuchen zu 
gebrauchen, wurden sie vorher einer mikroskopischen Prüfung unterzogen. 

Die Verdunstung der so ausgewählten Epidermisstückchen wurde 
während 7 Tagen im Laboratorium verfolgt, nachdem sie vorher in der 
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Tabelle 2. Oberseitentranspiration bei 1 qgem Verdunstungsfläche 












































in mg/Stunde. 
D hnittliche 
1| 3l4l516el7|s8l9l10lu 12 
nach dem 
2 1. Tag 1,5 | 0,9 | 1,4] 1,2| 0,9 | 0,5 | 0,9 | 0,6 | 1,0 | 0,7 
3 o 13 | 10 | 13 | 1,4 | 10 | 0.5 | 029 | 0:7 | 11 | 0.7 
4 Si 12 | 122 | 12 | 15 | 12 | 0,5 | 1,0 | 029 | 122 | 0.7 
5 en 12 | 13 | 12 | 16 | 124 | 05 | 0.9 | 09 | 11 | 11 
6 ges 13 | 14 | 1:1 | 15 | 12 | 0,5 | 0.9 | 0.9 | 0.9 | 0.7 
7 a © 09 | 12 | 09 | 10 | 10 | 0.4 | 0.7 | 0:6 | 0:5 | 0:5 
8 RO 0,8 | Lo | 0.8 | 0,9 | 0,5 | 0,6 | 0.6 | 0:7 | 0.5 | 0.4 
9 | Durchschnittswerte: | 1,2 | 11 | 1,11 1,3] 1,1 | 0,5 | 0,8 | 0,8 | 0,9 | 0,7 





oben beschriebenen Weise hergerichtet waren. Die durchschnittliche 
Lufttemperatur betrug etwa 13°, die durchschnittliche Psychrometer- 
differenz etwa 2,5°. 

Die Verdunstungswerte der Epidermisstiickchen der Oberseite sind in 
den Tabellen 2 und 3 zusammengestellt. In diesen Tabellen entsprechen 
die Zahlen der ersten Horizontalreihe den in der Abb. 1 bezeichneten 
Epidermisstiickchen. Die Horizontalreihen 2—8 enthalten die Transpira- 
tionsgréBen in Milligramm pro Stunde. 

1 Uber Porenzahl und Porengröße geben die Messungen von ECKERsON (1908) 


Auskunft: Zahl der Poren pro 1 qmm = 117; Abstand der Poren 91,7 4; Porendurch- 
messer 7,5 4; n fache ihres Durchmessers = 12. 
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Die Transpirationswerte der einzelnen Blattstiickchen schwanken 
auch hier auBerordentlich; ein Vergleich der Stiickchen untereinander 
zeigt ebenfalls groBe Abweichungen. So schwanken beispielsweise die 


Tabelle 3. Oberseitentranspiration bei 2 qem Verdunstungsfläche 
in mg/Stunde. 















































Durchschnittliche 
1 Transpirationswerte 1 2131415161 7181!91]10111 
nach dem 
2 1. Tag 2,3 | 1,8 | 2,4} 1,4] 2,2 | 1,8] 1,3 | 0,8 | 1,4 | 1,0] 1,7 
3 LS 1,5 | 1,5 1 2,0 | 1,5 1 2,0 | 2,0] — | 0,7 | 1,5 | 1,1 | 1,8 
4 2.8 1,5 | 1,7 11,9] 1,8] 1,9 | 2,3] 1,9 | 0,8 | 1,6 | 1,5 | 1,8 
5 > 1,2 | 1,4 12,0 ! 1,9 ! 1,9 | 2,5 | 2,3 | 0,6 | 1,3 | 1,6 | 1,7 
6 mn 1,3 | 1,2 1 1,9 | 2,1 | 1,7 | 2,2 | 2,0 | 0,8 | 1,4 | — | 1,5 
7 LE tv 1,0 | 0,9 } 1,4 | 1,8 | 1,4 | 1,6 | 1,7 | 0,6 | 1,0 | — | 0,9 
8 D Le 0,7 | 0,8 | 1,3 | 1,6 |! 1,3 | 1,2 | 0,9 10,9 | 1,0 | — | 1,0 
9 | Durchschnittswerte: | 1,4 | 1,3 | 1,8 | 1,7 | 1,8! 1,9 | 1,6 | 0,7 | 1,3 | 1,3 | 1,5 


Werte der 1 qem großen Stückchen (Tabelle 2) zwischen den Extrem- 
werten 1,6 und 0,4, was eine maximale Abweichung von 400% bedeutet. 
Auch bei den in der 9. Horizontalreihe errechneten Durchschnittswerten 
sind groBe Schwankungen zu erkennen. Die Extremwerte sind 1,3 mg 
pro Stunde und 0,5 mg pro Stunde, was immerhin noch einer Abweichung 
von 240% entspricht. 

Das gleiche Bild zeigt auch die Tabelle 3, welche die Transpirations- 
werte der 2 qcem: großen Stücke der oberen Blattepidermis wiedergibt. 


Tabelle 4. Durchschnittswerte der 1 bzw. 2qem-Stückchen 
von den Oberseiten. 



































I 3 4 5 6 7 8 9 10 
II | Igem-Stücke. . . . . 12 |L1 |1,1 |13 |1,1 |0,5 |08 | 08 
III | 2gem-Stücke. . . . . LS | 17 135 LES T te 102 2212 | 13 
IV | Verdunstungsverhältnis | 1,50: 111,54: 1/1,63: 111,64: 111,45: 111,40: 1/1,63: 111,63: 1 
Peu... sm 1,16 | 1,26 | 1,41 | 1,26 | 1,07 | 0,97 | 1,41 | 1,41 


Hier beträgt die maximale Abweichung bei Beriicksichtigung aller Einzel- 
werte 416%, bei Beriicksichtigung der in der 9. Horizontalreihe errech- 
neten Durchschnittswerte eine solche von nahezu 275%. 

In Tabelle 4 wurden die aus den Tabellen 2 und 3 erhaltenen ent- 
sprechenden Durchschnittswerte gegeniibergestellt. Verglichen wurden 
also nur Stiickchen einander entsprechender Blattstellen. Horizontal- 
reihe I enthält die Bezeichnung der isolierten Epidermen, Reihe II die 
Gewichtsverluste der 1 gem großen Stücke und Reihe III die entspre- 
chenden der 2 qem großen Stücke; Reihe IV die Verhältniszahlen der 
Gewichtsverluste, wobei die Verdunstung der 1 qem großen Stücke = 1 
gesetzt wurde, und schließlich die V. Reihe die Exponentenwerte n. 
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Der Exponent n wurde in bekannter Weise nach der Formel 
2 log V 
log F 
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für die 2 qem großen Stücke berechnet, wobei V die Größe der Ver- 
dunstung in mg/h und F die Größe der Fläche, in unserem Falle also 


stets = 2 ist. 


Alle Exponenten liegen unter 2 und mit einer Ausnahme alle 
über 1. Der Mittelwert aller Exponenten beträgt 1,24. Flächenpropor- 
tionalität der Verdunstung wird also in keinem einzigen Falle erreicht. 


Tabelle 5. Unterseitentranspiration bei 1 gem Verdunstungsfläche 
in mg/Stunde. 
































Durchschnittliche 
1 Transpirationswerte 1 2131415 10 | 11 
nach dem 
2 1. Tag: — | 4,3 | 1,5) 1,2] 1,6] 2,8) 0,8} 1,3 | 1,1 | 1,2] 1,0 
3 DE of 2,5 | 3,3 | 1,2 | 1,1 | 1,5 | 1,9 | 0,6 | 0,9 | 1,0 | 1,6] 0,9 
4 + 1,5 | 1,9 | 1,0 | 1,0 | 1,3 | 1,4 | 0,4 | 0,7 | 0,7 | 1,0 | 0,7 
5 du; 1,8 | — | — I1,0] 2,3] 1,5 | 0,6| 0,9] 1,0 | 1,1] 0,8 
6 5 0,4 | 0,9 | 1,3] 1,2] 1,2] 1,3] — | 0,8 | 0,9 | 1,2] 1,2 
7 6. „ 0,3 | 0,5 | 1,0 | 0,9 | 0,9 | 0,9 | 1,0 | 1,0 | 0,7 | 0,5 | 0,5 
8 + Er 0,2 | 0,5 | 0,7 | 0,6 | 0,7 | 0,9 | 1,0 | 0,6 | 0,6 | 0,6 | 0,5 
91 Durchschnittswerte: | 1,1 | 1,9 | 1,1 | 1,0 | 1,3 | 1,5 | 0,7 | 0,9 } 0,9 | 1,0 | 0,8 

















Die Versuche an 1 und 2 gem großen Epidermisstückchen der Blatt- 
oberseite von Ficus elastica wurden anschließend verglichen mit den 
Verdunstungsgrößen gleich großer Pappstücke. (Versuchsbedingungen : 
Temperatur 18°C, Psychrometerdifferenz 7°C.) Die durchschnittliche 


Tabelle 6. Unterseitentranspiration bei 2qem Verdunstungsfläche 


in mg/Stunde. 


















































1) dae | Al Sisiels 10 | 11 
nach dem 
2 1. Tag — |55139132136133113134124l18119 
3 2. ,, 2,8 | 34 |2.9| 2°7| 21} 2'9| 1.4] 24/23) 1/8] 1's 
4 A: 19 124 151221611915 |18 | 19 | 16 | 14 
5 en 24 |16122121130127|14l16l17|19|11 
6 ee 09 | 14} 1.8] 1:7] 18] 1.9| 11} 13] 13 | 14] 09 
7 or 06 | 0.8 1191261! 14} 1.5 | 1.7] 0.8] 0.5 | 0.8 | 0.5 
8 Re 0:5 | 08 | 14 | 0,9 | 13 | 124 | 1.7| 0.7] 0.5 | 0.7 | 0.4 
9 | Durchschnittewerte: | 1,5 | 2,3 | 2,21 2,212,112,211,411,711,511,4111 


Verdunstung für 1 qem große Stücke war 25 mg/h, 


die der 2 qem großen 


Stücke 40 mg/h. Der Verdunstungsexponent beträgt demnach 1,35. 
Die Abweichung der Verdunstung von der Flächenproportionalität läßt 
sich bei Pappstücken mit Hilfe der Randfeldaktivität (SeyBoLD 1929) 


erklären. Obwohl die Verdunstung der Epidermisstückchen von Ficus 
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gegenüber den Pappstückchen viel geringer ist, unterscheiden sich die 
Verdunstungsexponenten nur wenig. (1,24 bei Ficus und 1,35 bei Papp- 
stücken.) Somit erscheint auf Grund vorliegender Versuche bei schwacher 
Verdunstung pflanzlicher Epidermen die Flächenproportionalität nicht 
verwirklicht. 

Es ist zu erwarten, daß die Diffusion des Wasserdampfes durch 
die stomataführende Blattunterseite sich komplizierter gestalten wird, 
als durch die bisher betrachtete stomatafreie Seite. Der Wasserdampf- 
austausch vollzieht sich bei den isolierten Epidermen der Unterseiten 


Tabelle 7. Epidermisstücke der Unterseite (Erläuterungen im Text.) 





1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 





IL 
III 





1 qom-Stiicke .| 1,1 | 19 | 11 |10 |1,3 |1,5 |0,7 |09 |09 | 1,0 
2gem-Stücke .| 15 | 23 |22 | 2,2 12,1 |22 |1,4 |1,7 |15 |1,4 
Verdunstungs- 



































verhältnis . . | 1,36: 111,21 : 12,00: 1/2,20: 11,62: 111,47 : 12,00: 11,89: 111,67 : 1/1,40: 1 
Bis bated, of 0,88 | 0,55 | 2,00 | 2,27 | 1,39 | 1,11 | 2,00 | 1,83 | 1,47 | 0 


auBer durch die Kutikula noch durch die Stomata. Wenn die Stomata 
mehr oder minder geöffnet sind, ist bei diesen eine größere Transpiration 
zu erwarten. 

Die Transpirationswerte der 1 und 2 gem großen Epidermisstiickchen 
der Blattunterseiten sind in Tabelle 5 und 6 entsprechend den Tabellen 2 
und 3 zusammengestellt. 

In Tabelle 7 sind entsprechend der Tabelle 4 die Durchschnittswerte 
aus den Tabellen 5 und 6 für die 1 und 2 gem großen Epidermisstiickchen 
der Unterseiten, das Verhältnis beider und die Verdunstungsexponenten 
aufgezeichnet. Bei Vergleich der Transpirationsgrößen der 1 bzw. 2 gem 
groBen Stiickchen der Unterseite ergibt sich also bei verdunstenden 
Flächen, die sich wie 1 : 2 verhalten, Transpirationsgrößen im Verhältnis 
von 1: 1,21 bis 1 : 2,20 (s. Tabelle 7). Ob bei der Bewertung dieser 
Resultate ungleiche Verteilung der Stomata in den einzelnen Blattzonen 
bzw. die Größe des Spaltenareals eine Rolle spielt, muß dahingestellt 
bleiben. Es ist schon oft die Frage aufgeworfen worden, ob zwischen 
dem Gesamtporenareal von Pflanzen und ihren Transpirationsgrößen 
Proportionalitäten bestehen oder nicht (siehe SeysoLp 1929/30 und 
BIOKENBACH 1931). 

Die errechneten n-Werte fiir die Unterseitentranspiration schwanken 
auBerordentlich und sind aus diesem Grunde schwer zu diskutieren. Vier 
Werte sind kleiner als 1, vier nahern sich 2, in zwei Fallen besteht Flachen- 
proportionalität, und in einem Falle wird auf Grund der empirischen 
Daten ein Exponent von größer als 2 errechnet. Der Durchschnittswert 
aller Exponenten für die Unterseitentranspiration isolierter Epidermen 
von Ficus ist n = 1,40. Absolut ist die Verdunstung der Epidermen der 
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Unterseiten größer als die der Oberseiten, was darauf hindeutet, daß 
entweder eine „stomatäre‘‘ oder stärkere kutikuläre Transpiration bei 
den Epidermisstückchen der Blattunterseite vorhanden ist. 

Zusammenfassend ist über die Untersuchung an isolierten Blatt- 
epidermen von Ficus folgendes zu sagen: Die Absicht, an pflanzlichen 
isolierten Epidermen Einblick in die Verdunstung der Epidermen zu 
erhalten, ließ sich nicht verwirklichen. Die Exponentengrößen für die 
entsprechenden Stückchen der stomataführenden Blattunterseiten wei- 
chen derart voneinander ab, daß mit ihnen alles und nichts bewiesen 
werden kann. Die mitgeteilten Versuche versprachen keinen Erfolg, 
so daß die Weiterführung der Transpirationsanalyse auf diesem Wege 
zunächst zwecklos erschien. 
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III. Versuche mit abgeschnittenen wassernachsaugenden Sprossen. 

Nachdem die Versuche mit isolierten Epidermen nicht den erwarteten 
Erfolg hatten, wurden Versuche unternommen, die Transpiration von 
Ober- und Unterseiten getrennt zu ermitteln. Es wurde dabei die 
Transpiration einer Blattseite, und zwar in allen Fällen die der Ober- 
seite, aufgehoben. Diese wurde, wie das auch andere vor mir (Kamp 
1930 und Mırrmever 1931) getan haben, mit Vaseline verschmiert. 

Abgeschnittene Sprosse kénnen, wenn sie nach dem Abschneiden 
in Wasser gestellt werden, tagelang turgeszent bleiben. In zahlreichen 
Untersuchungen über die Transpiration machte man sich diese Fähig- 
keit zunutze, ohne jedoch eine eingehende Priifung dariiber vorgenommen 
zu haben, ob die abgeschnittenen Pflanzensprosse das im ÜberschuB 
vorhandene Wasser voll auszunutzen fähig sind. 

Verwendet man abgeschnittene Sprosse, die aus wasserdampfdicht 
abgeschlossenen Gefäßen Wasser nachsaugen, so hat man bei solcher 
Versuchsanstellung mit einiger Wahrscheinlichkeit zwar ‚eine ungehemmte 
größtmöglichste Wasserzufuhr garantiert‘ (MITTMEYER), jedoch ist es 
nicht angängig, die Ergebnisse solcher Versuchsanstellungen mit den 
Transpirationsgrößen bewurzelter Pflanzen zu vergleichen. Die Resul- 
tate aller Transpirationsversuche mit nachsaugenden Sprossen dürften 
jedenfalls nicht ohne weiteres auf bewurzelte Sprosse übertragen werden. 
Allein schon aus diesem Grunde entsprechen sie nicht den Forderungen 
ökologischer Betrachtungsweise; denn man muß mit Recht gerade für 
ökologische Untersuchungen fordern, daß die Versuchsbedingungen sich 
möglichst den natürlichen anschließen. Durch das Abschneiden der 
Versuchssprosse wird jedoch derart in die natürlichen Bedingungen der 
pflanzlichen Transpiration eingegriffen, daß den an solchen Sprossen 
ermittelten Transpirationswerten nur beschränkte Bedeutung zukommen 
kann. 

Es ist nicht immer möglich, für Untersuchungen im Laboratorium 
und am Standort bewurzelte Pflanzen zu verwenden. Ob man mit HUBER 
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(1927) und STOcKEr (1929) nun den ,,Momentanmethoden“ oder den in 
Wasser stehenden Sprossen den Vorzug geben will, kann ohne verglei- 
chende Versuche nicht entschieden werden. 

Wenn Iwanorr (1924), Huser (1927), SeyBoLp (1929), STOCKER 
(1929), Kamp (1930) und ScHRATZz (1931) u. a. kurz nach dem Abschneiden 
der Versuchszweige einen Transpirationsanstieg beobachten, so ist dies 
wohl durch die Aufhebung der Kohäsionsspannung in den GefäBen zu 
erklären. Bei den hier zu besprechenden Resultaten über die Transpi- 
ration abgeschnittener wassernachsaugender Sprosse wurde erst einige 
Stunden nach dem Abschneiden mit den Messungen begonnen, so daB 
der so oft festgestellte Transpirationsanstieg kurz nach dem Abschneiden 
nicht beobachtet werden konnte. Bei MITTMEYER (1931) lag zwischen 
dem Abschneiden der Blätter und der ersten Messung der Zeitraum 
einer halben Stunde. Deshalb war es ihr auch unmöglich, eine wesentlich 
gesteigerte Transpiration festzustellen. 

Die von mir untersuchten Sproßteile wurden 12 Stunden vor Ver- 
suchsbeginn vorbereitet. Der Einwand BurGERSTEINs (1920), daß ab- 
geschnittene Blätter höchstens 1—3 Stunden nach dem Abschneiden 
zu Transpirationsbestimmungen brauchbar sind, kann sich nicht auf 
wassernachsaugende Sproßteile beziehen, was sich aus den folgenden 
Versuchen ergeben wird. Auch MiıTTMEYER fand nach 3—4stiindigen 
Untersuchungen bei nachsaugenden Sprossen noch keine gehemmte 
Transpiration. 

Die zur Untersuchung kommenden Sprosse wurden in Wasser unter- 
getaucht, abgeschnitten und dann auch unter Wasser in die Versuchs- 
gläschen gebracht. Die Versuchsgläschen wurden mit Korken und 
Paraffin wasserdampfdicht abgeschlossen, so daß nur der wassernach- 
saugende Sproßteil transpirieren konnte. Der Gewichtsverlust durch 
Transpiration wurde meist über 24 Stunden alle 2 Stunden auf 1 mg 
genau mittels einer analytischen Waage gemessen. Änderungen in der 
Versuchsanordnung kommen bei den einzelnen Versuchen zur Besprechung. 

Die Versuche sollten vor allem über das Verhältnis der Gesamt- 
transpiration zur Transpiration der Blattoberseiten hypostomatischer 
Blätter Aufschluß geben. Die Transpiration der Blattunterseite wurde 
bei Messung der Transpiration der Oberseite — wie bereits erwähnt — 
durch Beschmieren mit Vaseline aufgehoben. Die Forderung von 
SEYBOLD (1929), eine große Anzahl von Pflanzen zu untersuchen und 
den Gang der Transpiration möglichst lange zu verfolgen, wurde erfüllt; 
denn nur auf diese Art wird es möglich sein, die Transpirationsschwan- 
kungen der einzelnen Pflanzen und die Variationsbreite der Werte ver- 
schiedener Pflanzen kennen zu lernen. 

Im folgenden sei aus einer größeren Anzahl von Versuchen zunächst 
ein Versuch mit Hydrangea hort. L., Syringa vulgaris L. und Rhodo- 
dendron hybridum hort. dargestellt. Da diese Pflanzen verschiedenen 
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ökologischen Typen angehören und außerdem nur Spaltöffnungen auf 
den Blattunterseiten führen, mußten Vergleichszahlen Einblick in die 
Transpirationsanalyse geben. Die von mir zu dem Versuch benutzten 
Syringablätter zeigten auf der Oberseite nur ganz vereinzelte Spalt- 


Die Untersuchungen wurden an je 10 Zweigen der genannten Pflanzen 


gleichzeitig vorgenommen. In jeder Gruppe dienten 5 Zweige zur Er- 
mittlung der Gesamttran- 





WC Hydrangea spiration, d. h. der Tran- 
und spiration der Blattober- + 
ar -unterseite und 5 Zweige 
1 <= zur Ermittlung der Tran- 
mi spiration der Oberseite 
x r= allein. Ich verzichte da- 
Sul rauf, die ermittelten Zah- 
SL len tabellarisch wiederzu- 
> geben, sondern gebe gleich 
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die gefundenen Werte in 
Form von Kurven. In der 
Abb. 2 sind die Werte fiir 
die Gesamttranspiration 
und fiir die Transpiration 
der Oberseiten allein dar- 
gestellt. (Die in ‘Abb. 2 
wiedergegebenen Kurven 
sind aus Durchschnitts- 
D2N?¢ 6 ED EM 6 9 w werten gebildet und be- 
— re ree deuten mg/h/100 gem.) 


Abb. 2. Durchschnittswerte der G tt “ > 
und der Transpiration der Oberseite von Hydrangea, Die Versuchsbedingun- 


| ie Gosamitranspiration; gen schwankten ein wenig. 

Die. Temperatur betrug 
22,6°C (+ 1°); die Psychrometerdifferenz 3,3° C (+ 0,6°). Die Messungen 
wurden während 24 Stunden durchgeführt. Die Gewichtsverluste durch 
Transpiration bestimmte ich alle 2 Stunden. 

Das Kurvenbild sagt über die Größe der Oberseiten- bzw. Gesamt- 
transpiration von Hydrangea aus, daß eine regelmäßige Abhängigkeit 
der Transpiration von der Tageszeit nicht erkennbar ist. Ähnliche Schlüsse 
lassen sich ebenfalls für die in Abb. 2 dargestellten Mittelkurven von 
Syringa vulgaris ziehen. Im Gegensatz hierzu ergibt sich für die Mittel- 
werte von Rhododendron ein wesentlich anderes Kurvenbild; sowohl 
die Gesamt- als auch die kutikuläre Transpiration ist bei dieser Versuchs- 
pflanze um die Mittagszeit maximal. Die während der Nachtzeit gemes- 
senen Werte sind äußerst gering, so daß man nach diesen Versuchen 
berechtigt ist, die Transpirationswerte für Rhododendron in der Zeit 
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von 6—18 Uhr (ähnlich wie bei MITTMEYER) als typische Tageskurven 
auszuwerten. 

Bei einem Vergleich der drei untersuchten Pflanzen ergibt sich, daß 
die Transpiration der Blattoberseite gegeniiber der Gesamttranspiration 
außerordentlich groß ist. In den allermeisten Fällen ist sie sogar größer 
als die Hälfte der Gesamttranspiration. Manchmal steigt die Transpira- 
tionskurve der Oberseite über die der Gesamttranspiration. 

Die gleichen Ergebnisse hatten eine Anzahl weiterer Versuche, die 
mit abgeschnittenen Sprossen von Juglans nigra, Piper nigrum, Coffea 
arabica, Begonia sp. und Bocconia cordata ausgeführt wurden. Auf eine 
ausführliche Darstellung kann verzichtet werden. 

Alle Versuche zeigen, daß die Transpiration der Oberseiten gegen- 
über der Gesamttranspiration recht beträchtliche Werte annimmt. Die 
Kurven der Gesamttranspiration und die der Transpiration der Oberseite 






































Tabelle 8. 
G .. ER Transpiration 
u der Oberseiten 
Nr. Versuchspflanze 
max. min. Fr max. min. ai 

1 | Hydrangea. . . . . 38 11 3,5 29 5 5,8 
Bere wre 58 9 6,5 46 13 3,5 
3 | Rhododendron... . 68 ro 0 oo 47 0 oo 
Ao. eee 143 54 2,6 76 28 2,7 
Se OS APE 52 14 3,7 72 11 6,5 
RONDE. it e! 30 2 15,0 26 rs 0 oo 
ee eae ee 114 ~0 00 98 0 oo 
A EL. 78 i 12 6,0 28 3 9,3 





weisen darauf hin, daß trotz annähernder Konstanz der Außenbedin- 
gungen, wie sie bei den Versuchen herrschten, doch große Schwankungen 
vorhanden sind, die ihre Ursache in Zuständen der Blätter haben müssen. 
Es liegt nun nahe, die Schwankungen, die sich in den Werten der Gesamt- 
transpiration zeigen, auf die Stomatabewegung zurückzuführen. Diese 
Erklärung kann für die stomatafreien Oberseiten nicht herangezogen 
werden. Die Schwankungen der Transpiration der Blattoberseite sind 
aber nicht geringer als die der Gesamttranspiration. Dies geht aus der 
Tabelle 8, in der jeweils der maximale Wert der Gesamttranspiration und 
der Transpiration der Oberseite durch den minimalen Wert dividiert 
worden ist, sehr deutlich hervor. Die Quotienten sind hier bei der Gesamt- 
transpiration und bei der Transpiration der Oberseite von denselben 
Größenordnungen. Daß die Oberseite so stark transpiriert, wenn die 
Unterseite durch Beschmieren mit Vaseline an der Transpiration behindert 
ist, ist eine sehr merkwürdige Erscheinung. Man sollte meinen, daß 
die Transpiration der Oberseite kleiner als die Hälfte der Gesamttran- 
spiration sei, einmal, weil die anatomische Untersuchung der benutzten 
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Blatter eine viel starkere Ausbildung der Kutikula der Epidermen dieser 
Seite zeigt, und dann, weil bei der Gesamttranspiration die Transpiration 
der Unterseite, die ja Spaltéffnungen besitzt, stärker sein muBte. Die 
Tabelle 9 zeigt jedoch, daB mit Ausnahme von Rhododendron und Boc- 
conia die Verhältniszahlen unter 2 liegen, ja, daB sogar bei Piper die 
Oberseite allein mehr transpirieren kann als das gesamte Blatt. 
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Tabelle 9. Mittelwerte der Gesamttranspiration, der Transpiration der 


Gesa mt- 


Oberseite und der Quotienten Transpiration. 




















Oberseiten- 
Transpiration 
Nr. Versuchspflanze mn 1 Transpiration 

Ô : 

insgesamt Igperseiten| on 
1 Piper nigrum. ...... 34 43 0,79 
2 ia Bunchei ..... 46 41 1,12 
3 Syringa ARE 32 27 1,18 
4 H ya 22,5 15,5 1,45 
5 Coffea arabica ...... 15 9 1,66 
6 | Juglans nigra ...... 91 52 1,75 
7 Rhododendron hybr. hort 22 10 2,20 
8 Bocconia cordata ..... 43 17 2,53 





Wenn wir die Frage beantworten wollen, wie dieses merkwiirdige 
Ergebnis zu erklären ist, so können wir vorderhand nur folgendes sagen: 
Von der anatomisch-histologischen Struktur eines Blattes kann auf die 
TranspirationsgrôBe nicht geschlossen werden. Uber die Transpirations- 
größe entscheidet ja lediglich das Dampfdruckpotential, das zwischen 
Blatt und der umgebenden Luft besteht. Wird nun durch das Ver- 
schmieren der Blattunterseite die Transpiration der Blattoberseite 
offenbar erheblich gesteigert, so muß man annehmen, daß der Dampf- 
druck an der Kutikula der Oberseite erhöht wurde. So interessant dieses 
Ergebnis an sich ist, läßt es keine Schlüsse auf die normale Kutikula- 
transpiration der Oberseite zu. Für uns ergibt sich daraus das Ergebnis, 
daß mit der einfachen Methode des Verschmierens der Blattunterseite 
sich also die Analyse der Kutikulatranspiration nicht in Angriff nehmen 
läßt. Dieses Versuchsresultat steht mit anderen Ergebnissen — wie oben 
erwähnt — in Einklang. Wir können aber noch etwas Weiteres aus unseren 
Versuchsresultaten entnehmen: Aus der Abb. 2 und den Tabellen 8 
und 9 ist ersichtlich, daß die absoluten Transpirationsgrößen der einzelnen 
Pflanzenarten sehr verschieden sind. Betrachten wir zunächst einmal die 
Mittelwerte der Tabelle 9, die wir aus der Gesamttranspiration und der 
der Oberseiten errechneten, so sehen wir, daß den Xeromorphen Coffea 
und Rhododendron kleinere Werte zukommen als den übrigen meso- 
phytischen Pflanzen. Dies gilt sowohl für die Gesamttranspiration als 
auch für die Transpiration der Oberseite. 
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Noch instruktiver treten diese Verhältnisse in der Tabelle 8 in Er- 
scheinung, in der die minimalen Transpirationswerte zu den maximalen 
in Beziehung gesetzt wurden. SEYBOLD ging früher von dem Gedanken 
aus, daB der Quotient ET Transpiration um so größer wird, je 
xeromorpher ein Transpirationssystem ist. Mit Ausnahme von Begonia 
sprechen die vorliegenden Resultate für seine Anschauung. Auf das Für 
und Wider dieser Quotientenbildung (s. ScHRATzZ 1931) soll nicht näher 
maximaler 
minimaler 
Transpirationswiderstand überholt worden ist. In dem folgenden Ab- 
schnitt werden wir auf diese Frage nochmals zurückkommen. 


eingegangen sein, da diese Verhältniszahl durch den Wert 


IV. Die Transpiration und die Transpirationswiderstände 
intakter Pflanzen. 

Die bisherigen Versuche haben ergeben, daß die eingeschlagenen 
Wege keinen Fortschritt der Transpirationsanalyse ergeben. Solche 
Bestimmungen der Transpiration, wie sie im vorhergehenden geschildert 
sind, haben uns mit aller Deutlichkeit vor Augen geführt, wie wichtig 
es für jede Transpirationsanalyse ist, über den Zustand und die Beschaf- 
fenheit des Transpirationssytems etwas Weiteres in Erfahrung zu bringen. 
Durch SEYBOLD (1929) wurde hier ein neuer Weg gezeigt. Dieser geht da- 
hin, den Transpirationswiderstand quantitativ zu erfassen. Durch die Ein- 
führung dieses Begriffes wollte SEYBOLD eine quantitative Charakteristik 
der Transpirationssyteme ermöglichen. Bisher war es nur möglich, relative 
Transpirationswiderstände ! anzugeben. Unser Streben ging nun dahin, 
mittels einer geeigneten Apparatur die Widerstände in absoluter Höhe zu 
errechnen. In einer vorläufigen Mitteilung (SEyBoLp und Füsser 1931) 
wurde hierüber bereits kurz berichtet; später (1931) gab SeyBoLp noch 
weitere Begründungen. Ich gebe hier eine größere Zahl von Berech- 
nungen solcher T.W. wieder, die an den verschiedensten Blatt-Typen 
gemessen wurden. Zuvor müssen jedoch einige Bemerkungen über die 
angewandte Apparatur gemacht werden, soweit dies nicht schon früher 
(SeyBoLD und Verfasser 1931) geschehen ist. 


a) Apparatur und Apparaturkonstanten. 

Die von mir benutzte Absorptionsmethode wurde bereits von SEYBOLD 
und Verfasser (1931) beschrieben; auch wurde auf die physikalischen 
Konstanten der Apparatur eingegangen und die Versuchstechnik aus- 
führlich beschrieben. Es braucht deshalb nur insoweit eine Besprechung 
der Apparatur und ihrer Daten zu erfolgen, als das eine Ergänzung der 


1 Im folgenden wird der Transpirationswiderstand kurzerhand mit T.W. 
bezeichnet. 
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zitierten Publikation bedeuten wird. In Abb.3 wurde die Apparatur 
schematisch dargestellt. Sie besteht aus zwei gleichférmig gebogenen 
Glasréhren (Durchmesser 30 mm), die mit ihren oberen Öffnungen dem 
verdunstenden System anliegen (Bl). Zwei wulstförmige weiche Gummi- 
ringe (4) am oberen Röhrenende lassen sich wasserdampfdicht dem ver- 
dunstenden System andrücken. Die beiden Teile der Apparatur werden 
von Stativklemmen (3) gehalten. Die Röhren sind an den Klemmstellen 
der Stative durch feste Gummiringe (2) geschützt. Die Absorptions- 
gefäße sitzen mittels Glasschliffe fest in den unteren Röhrenenden (1). 
Am äußeren Krümmungsbogen der Röhre ist ein horizontaler Tubus (6) 
angeschmolzen, durch den sich das Thermoelement (5) leicht bis an die 
verdunstende Blattfläche (Bl) einführen läßt. 

Da die Blatt-Temperaturen außerordentlich stark schwanken und 
damit die Dampfdruckpotentiale verändert werden, wurden ergänzend 

noch die theoretischen Dampf- 
druckpotentiale, die theoretischen 
Werte des Dampfaustausches, die 
empirischen Werte der Absorption 
$ 5 M und die Korrektionsfaktoren bei 
pP — Temperaturen von 15°, 20°, 30° 

| 4% ij? oid und 40° ermittelt. 
Die verwandte Methode beruht 
LE 4 im Prinzip darauf, daß die von 
aan Beside den beiden Blattseiten abgegebenen 
Abb.3. Apparatur zur Bestimmung der Wasserdampfmengen getrennt ab- 
ne er sorbiert werden. Zu gleicher Zeit kann 
an einer und derselben Blattstelle die 
Verdunstung der Ober- und Unterseite getrennt ermittelt werden. Baws und 
AITKEN (1923), Heınıcke (1929) und BARTHOLOMEW (1931) verwandten, 
wie mir erst unlängst bekannt wurde, ähnliche Methoden. Unsere Ap- 
paratur leistet indes mehr als die Absorptionsmethoden dieser Forscher, 
weil wir zugleich die Blatt-Temperatur, die bei der Transpiration eine so 
große Rolle spielt, ermittelten. Die Messung dieser ist bei den in Glas- 
röhren eingeschlossenen Blattstücken ganz unerläßlich, weil leicht eine 
Übertemperierung gegenüber der Luft an den Blättern eintritt. Zudem 
kann nur der maximale Dampfdruck des Wasserdampfes unter Berück- 
sichtigung der herrschenden Temperatur angegeben werden. Unsere 
Apparatur sollte übrigens nicht zur Bestimmung der ,, Transpiration", 
sondern zur Ermittlung der ,,Transpirationswiderstande“ dienen. Darauf 

werden wir später zurückkommen. _ 

Bei Verwendung der beschriebenen Apparatur zu Transpirations- 
messungen könnte der Einwand erhoben werden, daß beim Wechseln 
der Schwefelsäuregefäße Wasserdampf der umgebenden Luft in die 
Apparatur einströmt, und zwar mengenmäßig proportional der Zeit, die 
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zum Wechseln der Gefäße benötigt wird. Dieser Fehler wurde auf die 
Weise ermittelt, daß das Wechseln der Absorptionsgefäße verschieden 
schnell erfolgte. Die Versuchsanstellung geschah auf folgende Weise: 
Die gebogenen Röhren mit anhängenden Schwefelsäuregefäßen wurden 
paarweise so aneinander befestigt, daß die oberen Röhrenenden (Abb. 3 
an der Stelle Bl) sich berührten. Die Berührungsstelle wurde mit Leuko- 
plast wasserdampfdicht gemacht. In je einem der anhängenden Gläschen 
befand sich konzentrierte Schwefelsäure, in dem anderen destilliertes 
Wasser. Da Wasser maximalen Dampfdruck und konzentrierte Schwefel- 
säure einen Dampfdruck gleich Null hat, erfolgte der Wasserdampfaus- 
tausch in der Apparatur proportional Pnax — Pp. Um also ein Bild zu 
bekommen, wie diese Zeit, die zum Auswechseln benutzt wurde, das 
Ergebnis beeinträchtigen könne, wurde in einer Reihe von Versuchen 
diese ganz systematisch variiert. Ich begann mit Versuchen, bei welchen 
das Auswechseln nur 1 Sek. dauerte und verlangsamte in einer Reihe 
von Versuchen die Zeit bis zu 20 Sek. Die von den Röhren genom- 
menen Gläschen wurden nach dieser bestimmten Zeit durch andere ersetzt 
und die ersteren gewogen. Nach dem Wegnehmen von der Apparatur 








Tabelle 10. 
Zeit in Sek., die zum [Absorption pro Stunde | Zeit in Sek., die zum {Absorption pro Stunde 

Umwechseln der in mg nach dem Umwechseln der in mg nach dem 
Gläschen nötig ist Umwechseln Gläschen nötig ist Umwechseln 

1,0 15,8 5,0 17,8 

1,5 14,2 10,0 15,7 

2,0 14,5 15,0 15,8 

2,5 15,4 20,0 15,6 

3,0 17,8 poe Li 











wurden die Gläschen mit einem Glasdeckel bedeckt. In der Tabelle 10 
sind die Ergebnisse zusammengestellt. Die Darstellung der Versuchs- 
ergebnisse in Tabelle 10 ergibt, daB die MeBfehler durch das Wechseln 
der Versuchsergebnisse ganz unbedeutend sind. 

Der angestellte Versuch konnte jedoch keine Auskunft geben über 
das Verhältnis von Verdunstung und Absorption. Insbesondere stand 
nach dem geschilderten Versuch immerhin noch die Annahme offen, 
daB in der Zeitspanne 1—20 Sek. eine bestimmte Menge von Wasser- 
dampfmolekeln der Luft in die Versuchsapparatur einstrémte, daB diese 
Dampfmolekeln dann von der Schwefelsäure absorbiert und fehler- 
hafterweise als von der verdunstenden Wasserfläche absorbiert in Rech- 
nung gesetzt wurden. Dieser Fehler mußte um so größer werden, je 
öfter die Absorptionsgefäße gewechselt wurden. Die Größe der ange- 
nommenen Fehlerquelle der Apparatur wurde nun durch folgende Ver- 
suchsanordnung ermittelt: Ich brachte immer je zwei Versuchsröhren 
mit ihrer oberen Öffnung eng aneinander und dichtete die Berührungs- 
stelle mit Leukoplast ab. In je eines der anhängenden Absorptionsgefäße 
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(Abb. 3, 1) füllte ich 5 ccm Wasser, in das andere die gleiche Menge 
Schwefelsäure. Der Versuch sollte zeigen, ob die stiindlichen Absorptions- 
werte bei einstiindigem Wechsel der VersuchsgefäBe sich im Vergleich 
zum mehrstiindigen andern. Die stiindlichen Absorptions- und Verdun- 
stungsmengen der ein- und mehrstiindigen Versuche kénnen iiber diese 
Frage Auskunft geben. Die GréBe der Absorption und der Verdunstung 
wurde in Zeitintervallen von 1—6 Stunden ermittelt. 300 Messungen 
ergaben, daB Absorption und Verdunstung nach vierstiindiger Versuchs- 
dauer sich nur noch um 3,8% zugunsten der Absorption unterscheiden. 
Bei einer vierstiindigen Absorptionsdauer, wie wir sie bei den folgenden 
Versuchen wählten, kann also die Absorption gleich der Verdunstung 
gesetzt werden. Da der Diffusionsweg jedoch bei den geschilderten 
Versuchen doppelt so lang ist wie bei den Experimenten an Blattsystemen, 
wo gemäß Abb. 3 die Verdunstungsfläche an der Stelle Bl, der Diffusions- 
weg also halb so lang ist, darf man eine Gleichsetzung der Absorptions- 
und VerdunstungsgréBe noch eher vornehmen. 

Die mit den Absorptionsréhren gewonnenen Transpirationswerte 
können nun im Sinne von SEYBOLD zu Transpirationswiderstandsberech- 
nungen verwendet werden. Durch die Größe der Röhrendurchmesser 
(30 mm) ist eine konstante Transpirationsfläche von 7,06 qem gegeben. 
Die Wirkung der Randfeldaktivität der Verdunstung, die so schwer 
faBbar ist (SEYBoLD 1929, S.274), wird durch diese Apparatur ausgeschal- 
tet. Da wir der konzentrierten Schwefelsäure in den Einsatzgläschen 
(Abb. 3, 7) den Dampfdruck 0 zuschreiben, dem Blattsystem den für 
die gemessene Temperatur gültigen Dampfdruck zuordnen, können wir 
unter Berücksichtigung des Diffusionskoeffizienten den Transpirations- 
widerstand gemäß der Formel 


w= (Pan — Pe) -t- 7,06 

angeben. In dieser Formel bedeuten A die Absorption resp. die Transpi- 
ration in Milligramm, t die Zeit, in der die Absorption erfolgte. Da 
wir unsere vierstiindigen Absorptionswerte auf einstiindige umrechnen, 
wird t = 3600 Sek. K ist ein Korrektionsfaktor, in dem sich die in der 
Apparatur herrschenden Diffusionsbedingungen ausdriicken. Gewonnen 
wird er dadurch, daB wir AbsorptionsgréBen von Schwefelsäurewasser- 
gemischen bekannten Dampfdruckes ermitteln und diese empirischen 
Werte mit den theoretischen vergleichen. Ob mit diesem Korrektions- 
faktor der Diffusionskoeffizient, der in unserer Apparatur nicht zu Recht 
angenommen wird, oder das Dampfdruckpotential korrigiert werden, kann 
dahingestellt bleiben. Da der Korrektionsfaktor keine konstante Größe 
ist, sondern eine Abhangigkeit von der diffundierenden Wasserdampf- 
menge zeigt, bleibt nichts anderes iibrig, als ihn empirisch festzulegen. 
Es muBte die Verdunstung verschiedener Schwefelsäurewassergemische 
bei verschiedener Temperatur empirisch ermittelt werden. 





und die Transpirati iderstände verschiedener Pflanzentypen. 501 





Um nun für die obige Gleichung die Korrektionsfaktoren zu bekom- 
men, wurden die Verdunstung bzw. die Absorptionen von Schwefelsäure- 
wassergemischen bekannten Dampfdruckes ermittelt. Als Verdunstungs- 
fläche diente Glaswolle, die mit Wasser bzw. Schwefelsäurewasser- 
gemischen getränkt worden war (siehe SeyBoLp und Verfasser 1931, 
Abb. 2). In der Tabelle 11 sind die theoretischen und empirischen Werte 


Tabelle 11. 





Konzentration der Schwefelsäure- 
wassergemische 





80% | 61% 51% |36,2% | H:0 





Temperatur 15°C. 

1 | Der den Schwefelsäurewassergemischen 
bzw. dem Wasser äquivalente Dampf- 
druck in mm = theoretisches Dampf- 





druckpotential in mm ....... 0,2 2,0 4,3 7,7 | 12,79 
2 u. ischer Wert des Dampfaustausches 
es route He SER j 1,3 | 13,0 | 29,3 | 52,0 | 80,0 
ue Wert der Absorption in mg 1,2 3,0 5,9 7,6 | 11,1 
4 | Korrektionsfaktor K nr Were 1,1 4,3 5,0 6,8} 7,2 
empirischer Wert 
Temperatur 20°C. 
1 | Der den Schwefelsäurewassergemischen 
bzw. dem Wasser äquivalente Dampf- 
druck in mm = theoretisches Dampf- 
druckpotential in mm ....... 0,3 2,8 6,3 | 10,6 | 17,5 
2 | Theoretischer Wert des Dampfaustausches 
ee 10: eu s 3. 2,0 | 19,5 | 43,6] 72,2 120,0 
Resirinher Wert der Absorption in mg 1,5 3,5 6,6| 10,0! 14,7 
Korrektionsfaktor K amsn Werk 1,3 5,6 6 7,2 8,2 





empirischer Wert 


Temperatur 30°C 
1 } Der den Schwefelsäurewassergemischen 
bzw. dem Wasser äquivalente Dampf- 
druck in mm — theoretisches Dampf- 
druckpotential in mm . . . . . . . 0,8 | 5,5 | 11,0] 20,0 | 31,82 
2 ma ogg Wert des Dampfaustausches 

et arts hiatal 5,2 | 36,0 | 75,0 | 136,5 |228,0 


mg 
ie Wert der Absorption in mg 1,6 5,0 | 10,1! 15,0! 24,0 
theoretischer Wert 3,3 7,2 7,4 9,1 9,5 


Korrektionsfaktor K — 
empirischer Wert 


Temperatur 40°C 

1 | Der den Schwefelsäurewassergemischen 
bzw. dem Wasser äquivalente Dampf- 
druck in mm = theoretisches Dampf- 
druckpotential in mm ....... 1,3 9,0 | 20,0; — 55,32 

aoe ee Wert des Dampfaustausches 


to 























ETC ate RES aes eas 10,5 | 70,0 |135,0 | — 1415,0 
3 Sinpirincher Wert der Absorption in mg 1,9 8,9 | 13,8; — 37,5 
4 | Korrektionsfaktor K ones an 5,5 7,8 9,7 | — 11,1 
empirischer Wert 
33 
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. In dieser Tabelle wurden in den Horizontalreihen 


zusammengestellt 
(unter 1) die den verschiedenen Schwefelsäurewassergemischen bzw. dem 
Wasser äquivalenten Dampfdrucke wiedergegeben. Da der Dampfdruck 
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Abb. 4. Graphische Darstellung der Absorption bei steigender Temperatur. 


am Absorbens theoretisch gleich Null ist, entsprechen diese Zahlen dem 
theoretischen Dampfdruckpotential. 

Die Horizontalreihen 2 und 3 geben die theoretischen bzw. die empi- 
rischen Austauschwerte wieder. In den Zeilen 4 wurden jeweils die 
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Abb. 5. Die Abhängigkeit der Korrektionsfaktoren von der Absorption bei verschiedener 
Temperatur. 


Korrektionsfaktoren dargestellt, die also die Quotienten aus theoretischen 
Austauschwerten, dividiert durch die empirischen Austauschwerte, sind !. 


1 Die von SEYBOLD und Verfasser mitgeteilten Kurven (1931, Abb. 4, 8 und 9) 
miissen eine Korrektur erfahren, da sie auf Grund unrichtiger Dampfdruckpotentiale 
konstruiert wurden. Bei der Berechnung dieser Potentiale wurden nämlich irr- 
tümlich die Dampfdrucke entsprechend den Volumprozenten der Schwefelsäure- 
wassergemische angenommen. Diejenigen Dampfdrucke sind aber in Rechnung 
zu setzen, welche den Gewichtsprozenten der Schwefelsäurewassergemische äquivalent 
sind. Die Korrektur dieses Fehlers wurde von Verfasser in Tabelle 11 und Abb. 5 


vorgenommen. 
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Für eine Temperatur von 40° geben die Tabellen von LANDOLTr- 
BÖRNSTEIN keine Werte an. In diesem Falle wurden die Werte durch 
Interpolation erhalten. 

Eine graphische Darstellung der Absorptionswerte des Wasserdampfes, 
der bei verschiedenem Dampfdruckpotential von der Verdunstungs- zur 
Absorptionsfläche diffundierte, wurde in Abb. 4 wiedergegeben. AuBer- 
dem erfolgte eine graphische Darstellung der Korrektionsfaktoren in 
Abhängigkeit von den empirisch ermittelten Absorptionswerten (Abb. 5), 
so daB zu jedem Absorptionswert unter Berücksichtigung der gültigen 
Temperatur der dazu gehörige Korrektionsfaktor abgelesen werden konnte. 


b) Versuche. 


Wir können uns natürlich an die Stelle eines Schwefelsäurewasser- 
gemisches ein Blatt denken. Ob die Absorption des Wasserdampfes 
von einem Schwefelsäurewassergemisch oder von einem verdunstenden 
Blatt herrührt, ist für die Berechnung der T.W. gleichgültig. Mit der 
beschriebenen Apparatur können wir also auch nunmehr die T.W. von 
Blättern ermitteln. Im folgenden sei ein Teil der Versuchsresultate mit- 
geteilt, die einen ersten Einblick in die Größenverhältnisse der T.W. 
geben !. 

Es wird von Vorteil sein, zunächst einen Versuch ausführlich dar- 
zustellen. Die weiteren Versuche sind in gleicher Weise ausgeführt worden, 
so daß sich also später eine Wiederholung einzelner methodischer Dinge 
erübrigt. 

Vom 13.3. um 16 Uhr bis zum 15.3. ebenfalls 16 Uhr wurde ein 
Versuch an 6 Blättern von Piper nigrum im Laboratorium ausgeführt. 
Es wurden drei einjährige eingetopfte Pflanzen ausgewählt, die in gutem 
Wuchs standen. Die Ansetzung des Versuches erfolgte 6 Stunden vor 
Versuchsbeginn. Man mußte darauf achten, daß die Versuchsblätter 
den Absorptionsröhren wasserdampfdicht anlagen. Die Abdichtung 
erfolgte mittels eines weichen Gummiringes (s. Abb. 3, 4) und Vaseline. 

Sämtliche Wägungen wurden alle 4 Stunden durchgeführt, weil die 
Gewichtszunahme der Absorptionsgefäße oft innerhalb einer Stunde 
weniger als 5 mg betrug und Meßfehler dadurch bei einstündigen Mes- 
sungen erheblich ‘ins Gewicht fallen könnten. 

In Tabelle 12 sind die Absorptions- bzw. Transpirationswerte (T) 
von 6 verschiedenen Piperblättchen für Ober- und Unterseiten pro 
Stunde berechnet. Unter Berücksichtigung der ermittelten Blatt-Tempe- 
ratur, die. ebenfalls aufgeführt ist, lassen sich mit Hilfe der obigen 


1 Die neuerdings von BacHMANN (1932) vorgebrachten Einwände gegen die 
vorliegende Methode wurden mir erst nach Abschluß der Arbeit bekannt, so daß 
auf eine Diskussion nicht mehr eingegangen werden konnte. Eine kritische Ent- 
gegnung wird in absehbarer Zeit erfolgen. — Es muß hier nur gesagt werden, daß 
die vorliegenden Versuchsresultate im wesentlichen durch die Einwände Bacu- 
MANNs unverändert bleiben. 
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Ta- 
Blatt 1 

Tem- tration [Transpirations- 

Licht ree ge wp mer à tar Blattober- 

und -unterseite| 
Blattes getrennt getrennt 
Tag |Stundel O o U 0 U 

Tageslicht; en 13.3.31| 16h | 19,6 | 3,6 8,3 | 7,8 1,8 
2 a < ota dome 20h | 22,4 | 3,1 11,2 | 7,8 1,6 
D Ek ne oe oo 24h | 19,0 | 4,3 11,5 | 4,1 1,3 
2 Tageslichtlampen . . . .|14.3.31| 4h | 25,6 | 4,7 | 13,2 | 5,1 | 1,5 
ie ~~ à + à 8h | 22,0 | 4,2 10,4 | 5,0 1,6 
Tageslicht ; bedeckter Himmel 12h | 21,4 | 4,8 | 10,2 | 4,1 1,6 
PR 9 .. 16h | 20,6 | 3,9 8,9 | 5,2 1,8 

2 Tageslichtlampen . . . . 20h | 23,5 | 4,1 12,2 | 5,4 1,5 
Dass; ov. wl. 24h | 27,2 | 4,6 | 10,0 | 5,6 2,3 
2 Tageslichtlampen . . . .|15.3.31] 4h | 21,6 | 4,8 | 12,9 | 4,0 1,2 
 « 8h | 19,8 | 4,8 TE ty 1,4 
Tageslicht; sonnig . . . . . 12h | 20,6 | 4,1 9,7 | 4,8 1,6 
ETS dia 16h | 19,8 | 3,2 8,9 | 6,6 1,7 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände: | 5,32 | 1,61 

Blatt 4 

Tageslicht ; > em an 13.3.31| 16h | 24,8 | 5,7 8,8 | 3,8 2,2 
tr NT, 78 20h | 21,2 | 6,1 11,2 | 3,0 1,5 
da rei 24h | 17,8 | 6,2 10,2 | 2,4 1,3 
Pie . . . «114.3.31] 4h | 18,8 | 7,9 | 10,6 | 1,9 1,3 
Ae ee i SP ere 8h | 20,6 | 6,6 8,4 | 2,6 1,9 
Tageslicht; bedeckter Himmel 12h | 21,0 | 6,2 8,9 | 2,9 1,9 
re 16h | 20,4 | 6,1 8,2 | 2,8 1,9 

2 Tageslichtlampen gem de 20h | 23,1 | 7,7 | 86125 | 2,2 
NT A SE Ed. 24h | 25,6 | 6,6 8,2 | 3,3 2,5 
2 2 Tagcaichtiampen . . . «116.3.31| 4n | 22,6 | 4,9 | 9,4 14,1 | 1,9 
OA ome dits” 8h | 20,6 | 6,2 7,3 | 2,8 2,3 
Tageslicht: sonnig. ... - 12h | 20,6 | 8,1 8,1 | 2,0 2,0 
PR Mt Soe 16h | 20,2 | 5,7 7,5 | 2,4 2,0 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände: | 2,81 } 1,92 











Formel (S. 500) die Widerstände berechnen, die in der Tabelle 12 in der 
Rubrik für die T.W. jeweilig angegeben sind. 

Es wird nicht überflüssig sein, an einem Beispiel die Widerstands- 
berechnung durchzuführen, damit ersichtlich wird, wie die einzelnen 
Widerstände berechnet wurden. Nehmen wir für Blatt 1 (Oberseite) 
die Messung am 13.3. heraus: die vierstündige Absorption pro Stunde 
berechnet ergibt 3,6 mg. Aus der Abb. 5 ergibt sich ein Korrektions- 
faktor K = 4,3, so daB nunmehr unter Berücksichtigung der Blatt- 
temperatur von 19,6° C der Widerstand nach der obigen Formel zu 
berechnen ist. k, der Diffusionskoeffizient, ist bei 0° und 760 mm 
Druck = 0,230. Ganz allgemein wird er bei verschiedenen Temperaturen 
und verschiedenen Dampfdrucken der Luft ermittelt nach der Formel: 
pe IT 


= ) 7, Wenn t die Temperatur und p der Druck in Milli- 
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2,48 


2,75 


Bei allen Messungen, die ich im 
26 = 7,8. 


Im vorliegenden Falle ist k = 0,28. 


4,3 - 0,0036 


In dieser Weise erfolgte die Berechnung aller Widerstände. 





0,28 - 17,11 - 3600 - 7 


0, da ja konzentrierte Schwefelsäure theoretisch 
den Dampfdruck Null hat; t = 3600 Sek.; F, die Größe der verdunsten- 


4,52 
den Fläche ist 7,06 gem. Es wird also 


w 
1 17,11 mm Druck entspricht ungefähr einem Dampfgewicht von 0,000017 g, 


das an Stelle des Druckes 17,11 in die Berechnung einzusetzen ist. 





koeffizient verdient also bei der Berechnung von Transpirationswider- 
Pmax ist bei einer Blatt-Temperatur von 19,6°C nach LanpoLTt-Börn- 


folgenden vornahm, schwankte k zwischen 0,24 und 0,31; der Diffusions- 
ständen besondere Beachtung. 


meter sind (s. RENNER 1910, S. 486). 


STEIN = 17,11 mm?!; p, 
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In der Tabelle 12 sind nun die Widerstände von Piper nigrum für 
6 verschiedene Blatter unter verschiedenen Beleuchtungsbedingungen 
ermittelt worden. In der jeweils letzten Horizontalreihe sind fiir jedes 
Blatt die Durchschnittswerte der sämtlichen Bestimmungen errechnet. 
Sie zeigen, daß die einzelnen Blätter in ihren Mittelwerten starke Ab- 
weichungen aufzuweisen haben, was besonders für die Oberseiten gilt. 
Die vielfach wiederholte Forderung, mehrere Blätter bei Transpirations- 
messungen gleichzeitig zu untersuchen, muß also auch hier wieder gestellt 
werden, wenn man nicht der Verallgemeinerung eines ‚Zufallswertes‘ 
zum Opfer fallen will. 

Von ganz besonderem Interesse ist in erster Linie die Variationsbreite 
der Widerstände. Sowohl die Ober- als auch die Unterseiten zeigen in 
den einzelnen Werten der Widerstände erhebliche Schwankungen. Die 
Maxima und Minima geben uns jedoch für die Beurteilung eines Trans- 
pirationssystems ein wesentlich besseres Kriterium ab als die eben ange- 
führten Durchschnittswerte. Später soll auf diesen Gesichtspunkt noch 
weiter eingegangen werden. Hier genügt der Hinweis, daß der maximale 
T.W. der Oberseite bei Blatt 1 als 7,8, der minimale bei Blatt 3 als 1,00 
in der Tabelle gefunden wird. Der maximale Widerstand der Blattunter- 
seite liegt für Blatt 5 bei 3,7 und der minimale für Blatt 2 bei 1,2. Um 
ein Bild über die Schwankungen der T.W. zu bekommen, schlägt SEYBOLD 


vor, den Quotient - TW. zu bilden. Der Frage, ob dieser 
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maximale: 
"minimaler 
Quotient als Kriterium der Hygro- bzw. Xeromorphie von Pflanzen 
zu gebrauchen ist, wie SEYBOLD dies vorschlägt, soll im nächsten Ab- 
schnitt nähergetreten werden. 

In Tabelle 12 wurden auch die Lichtverhältnisse angegeben, unter 
denen die Versuche ausgeführt wurden. Hier interessiert vor allem zu 
wissen, ob das Licht von Einfluß auf die Größe der T.W. ist, und ob 
es den T.W. verändert. Auf den ersten Blick könnte es so scheinen, 
als ob für die Piperblätter 1 und 2 das Licht die T.W. erhöht. Eine 
Untersuchung und ein Vergleich der Lichtverhältnisse mit den Wider- 
standsgrößen läßt für sämtliche untersuchten Blätter diesen bündigen 
Schluß allerdings nicht zu. 

Welcher Art die Widerstände in dem Versuch mit Piper nigrum sind, 
und welche Faktoren die Einschaltung der Widerstände auslösten, ent- 
zieht sich unserer Kenntnis. Die Schwankungen der T.W. der Oberseiten 
sind jedenfalls hydratischer Natur (SeyBoLp 1931, S. 391); ob diejenigen 
der Unterseite stomatär sind, muß unbeantwortet bleiben, da eine 
Messung der Spaltöffnungsweiten mittels der angewandten Apparatur 
nicht möglich war. Da die Schwankungen der Stomataweite bei der 
Analyse der T.W. von außerordentlicher Bedeutung sind, schien es mir 
jedoch geboten, bei weiteren Messungen die Stomataweite an Vergleichs- 
blättern mit zu ermitteln. Dabei wurde die unbeweisbare Annahme 
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gemacht, daB die Stomatavariation der Versuchsblatter in der Apparatur 
synchron mit den Vergleichsblättern verlief. Die Stomataweite wurde 
auf porometrischem Wege ermittelt. Belichtungs- und Wasserverhältnisse 
konnten bei Versuchs- und Vergleichsblättern so ähnlich wie möglich 
gemacht werden. 

Die Anwendung der Widerstandsanalyse auf Blättern verschieden 
anatomisch-histologischer Strukturen schien besonders verlockend, zu- 
mal damit die alte Streitfrage der strukturellen Oberflächenbeschaffenheit 
und Flächentranspiration beleuchtet werden konnte. 

Die erste vergleichende Untersuchung über die T.W. pflanzlicher 
Systeme wurden an Ficus elastica, Opuntia ficus indica und Sagittaria 
montevidensis in der Zeit vom 21.3. bis 23.3. durchgeführt. Die Ver- 
schiedenheit in der anatomischen Ausgestaltung der Transpirations- 
systeme bei der hygromorphen Sagittaria und bei den xeromorphen 
Ficus und Opuntia ließ große Differenzen der Transpirationswiderstände 
erwarten. Der Versuch erfolgte im Laboratorium und wurde unter 
Bedingungen ausgeführt, wie sie für Piper nigrum besprochen wurden. 

In Tabelle 13 wurden die Blatt-Temperaturen (Spalte 2), die stündlichen 
Transpirationswerte für Blattober- und -unterseiten getrennt (Spalte 3) 
und die errechneten T.W. (Spalte 4) zusammengestellt. Die Sagittaria 
pflanzen befanden sich in einem großen, mit Wasser und Schlamm 
halbgefüllten Kübel, in den sie einige Tage vor Versuchsbeginn um- 
gepflanzt wurden. Ficus und Opuntia waren eingetopfte gut bewurzelte 
Treibhauspflanzen. 

Die Blatter von Sagittaria haben amphistomatischen Bau. Bei Opuntia 
wurde die Apparatur an zwei gegeniiberliegenden Stellen des blattartig 
verbreiterten Sprosses angelegt. Nur Ficus hat in diesem Versuch hypo- 
stomatischen Blattbau. In diesem Falle ist es also méglich, mittels der 
beschriebenen Apparatur die GrôBe der kutikulären Transpiration und 
den Transpirationswiderstand der stomatafreien Blattoberseite anzugeben. 

Betrachten wir zunächst die Mittelwerte der Widerstände von Sagit- 
taria (Tabelle 13). Fiir die Blattoberseite ergibt sich bei Blatt 1 ein Mittel- 
wert von 1,81, fiir die Unterseite ein solcher von 1,17. Die entsprechenden 
Mittelwerte fiir das zweite Versuchsblatt sind 1,91 (Oberseite) und 1,20 
(Unterseite). Sagittaria als hygromorphe Pflanze erreicht bei den Versuchs- 
bedingungen unserer Apparatur somit während der ganzen Versuchszeit 
keinen hohen Mittelwert der T.W. Die Kurven der Abb. 8 ergeben, 
daß die Variationen der Widerstände nicht sehr bedeutend sind. Der 
maximale Wert der Oberseite beträgt für das erste Blatt 2,5, für das 
zweite 2,9. Der minimale Wert für die Oberseite ist für beide Blätter 1,1. 
Die Variationsbreite der Blattunterseite ist noch geringer; die Werte 
liegen zwischen 1,7 und 1,0. 

Vergleichen wir nun damit die Mittel-, die Maximal- und Minimal- 
werte der Transpirationswiderstände von Ficus! Für die Blattoberseiten 
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ergeben sich die Mittelwerte von 6,63 (Blatt 1) und 6,05 (Blatt 2). Liegen 
also die Mittelwerte der T.W. fiir Ficus wesentlich höher als die für Sagit- 
taria, so ist damit noch nicht gesagt, daß die Ficusblätter nicht auch 
geringe Widerstände einschalten kénnen. Die Tabelle 13 und ebenso 
die Abb. 7 zeigen, daB die minimalen Widerstände recht niedrig sind und 
zeitweilig sogar in den Größenbereich der Widerstände von Sagittaria 
hineinreichen können. Meistens liegen die Widerstände jedoch höher. Der 
maximale Widerstand der Blattunterseite reicht bei dem ersten Blatt 
an 6 heran, bei dem zweiten an 15; die Blattoberseite vermag Wider- 
stände von größer als 15 einzuschalten. 

Die sukkulente Opuntia nimmt eine Mittelstellung zwischen Sagittaria 
und Ficus ein. Die Mittelwerte von zwei einander gegenüberliegenden 
Sproßstellen sind 5,2 und 3,5 bei der einen, 3,6 und 6,6 bei der anderen 
SproBstelle. Die Variationsbreite der T.W. ist wesentlich geringer als 
bei Ficus, jedoch höher als bei Sagittaria. Auf 8.526 werden wir im 
Zusammenhang auf diese vergleichenden Betrachtungen weiter eingehen. 

Hier sei nur noch erwähnt, daß eine funktionale Abhängigkeit der 
T.W. von der Temperatur der transpirierenden Systeme sich nicht ergibt. 
Die Schwankungen der Blatt-Temperatur sind bei allen Pflanzen beträcht- 
lich. Die hygromorphe Sagittaria hat trotzdem, wie wir gesehen haben, 
wenig schwankende T.W., während Ficus bei gleichen Temperatur- 
schwankungen außerordentlich variable T.W. einschaltet. Die Tempe- 
ratur wird selbstverständlich für die Höhe des Transpirationswiderstandes 
von Bedeutung sein, schon allein deshalb, weil die Elementarreaktionen 
der Widerstandseinschaltung (Kapillarität, Quellung usw.) stark von 
der Temperatur abhängig sind. Wie bei allen Kettenreaktionen ist daher 
auch hier keine so einfache Abhängigkeit zu erwarten, daß etwa der 
Widerstand bei höherer Temperatur sich vergrößern, bei niederer Tem- 
peratur sich verkleinern muß oder umgekehrt. 

Eine Messung der Stomataweite unterblieb bei diesem Versuch, so 
daß die Frage, in welchem Maße stomatäre Widerstände sich geltend 
machten, nicht beantwortet werden kann. 

Hat der vorliegende Versuch eindeutig ergeben, daß die hygromorphen 
Blätter hinsichtlich der Transpirationswiderstände (dies gilt für die Mittel- 
werte und die Schwankungen der T.W.) sich von den Xeromorphen deut- 
lich unterscheiden, so waren doch weitere Messungen mit anderen Pflanzen 
und weitere Wiederholungsversuche mit den gleichen Arten notwendig. 

Zunächst schien eine Wiederholung des Versuches mit Ficus elastica 
unter gleichzeitiger Messung der Stomatavariation von Wert!. An vier 


1 Die relative Spaltenweite wurde porometrisch ermittelt. Die Berechnung der 
Porometerwerte erfolgte nach der von BacHMANN (1922) angegebenen Formel: 


8 
k- V+ k ist der Diffusionskoeffizient Wasserdampf/Luft und t die Porometerzeit 
in Sekunden. 
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Blattern von zwei Pflanzen ist die Transpiration der Ober- und Blatt- 
unterseiten, auBerdem die Blatt-Temperatur gemessen worden. Die Be- 
funde enthält die Tabelle 14. 


Die T.W. der vier Blatter weichen in den Mittelwerten im Extrem 
um etwa 20% voneinander ab, während bei einem Vergleich einzelner 
Stundenwerte sich gréBere Abweichungen zeigen. Die T.W. dieses Ver- 
suches, mit denen des vorhergehenden verglichen, zeigen eine gute 
Übereinstimmung, da die Werte fast immer in demselben Größen- 
bereich liegen. Die Extremwerte der Oberseite werden allerdings dies- 
mal nicht erreicht. Für die Oberseite ist der maximale Wert diesmal 
14,5 (beim vorhergehenden Versuch 19,1), der minimale Wert 3,2 (beim 
vorhergehenden Versuch 1,6). Die maximalen T.W. lagen zu Beginn 
des Versuches, die minimalen wurden erst gegen Ende des Versuches 
eingeschaltet. Eine Regelmäßigkeit läßt sich allerdings nicht feststellen. 
Der maximale Wert der Unterseite ist im vorhergehenden Versuch 
jedoch größer gewesen. Er betrug 14,8, in dem vorliegenden Versuch 
hat er nur eine Größe von 7,5. In den Minimalwerten herrscht gute 
Übereinstimmung. Worauf die Differenzen zurückzuführen sind, läßt 
sich nicht sagen; wahrscheinlich ist der Stand der Wasserbilanz, die sich 
einer exakten Beurteilung noch entzieht, ausschlaggebend. 


Die Darstellung der T.W. in Tabelle 14 läßt trotz der individuellen 
Einzelschwankungen der Blätter einen einheitlichen Kurvenverlauf 
erkennen. Ausnahmslos zeigen alle Blätter ‚tagsüber‘ (am 19.4. um 
8—16 Uhr) einen geringeren T.W. als nachts. Die T.W. sind allerdings 
bei Versuchsbeginn um 12 Uhr wesentlich höher als anderntags um 
dieselbe Zeit. 

Vergleichen wir die Temperaturen mit den T.W.-Werten, so ist eine 
Abhängigkeit nicht zu erkennen. Ebensowenig eindeutig ist die Abhän- 
gigkeit von der Weite der Stomataapertur, was auch aus den Abb. 6, 7 
und 8 hervorgeht. Daraus eine Bedeutungslosigkeit der Spaltöffnungen 
für die Transpiration folgern zu wollen, wäre allerdings vollkommen ver- 
fehlt, da wir einmal die Spaltöffnungsweiten an der Blattstelle nicht 
bestimmen können, deren Transpiration ermittelt wurde, und sodann 
muß auch berücksichtigt werden, daß das herrschende Dampfdruck- 
potential maßgebend ist, und schließlich, daß die hydratischen Wider- 
stände des Mesophylls sich geltend machen können. Solange nicht alle 
Faktoren, die die Transpiration beeinflussen, quantitativ faßbar sind, 
kann irgend einem Faktor weder Bedeutung zugesprochen noch abge- 
sprochen werden. Welcher Art nun im vorliegenden Falle die T.W. 
sind, kann zunächst noch nicht entschieden werden. 

Ehe die T.W. anderer Arten ermittelt wurden, kamen bereits unter- 


suchte Pflanzen erneut zur Messung, um den ermittelten Befunden noch 
größere Zuverlässigkeit zu verschaffen. Zu dem folgenden Versuch 
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wurden noch einmal die Pflanzen des vorhergehenden Versuches: Sagit- 
taria, Opuntia und Ficus und aus dem ersten Versuch Piper genommen. 
Wir wollen im folgenden die Versuchsergebnisse kurz besprechen, 
um sodann eine wichtige Frage an Hand der Befunde zu beantworten, 
welche die Kritik der Arbeiten von SEYBOLD aufgeworfen hat: Inwieweit 
geben die Widerstandsberechnungen besseren Einblick in die Zustände 
der Transpirationssysteme als die absoluten Transpirationsraten ? 
Sagittaria montevidensis (Tabelle 15) schaltet auch während dieses 
Versuches keine groBen Widerstände ein. Die Oberseite kommt zu 








Tabelle 15. 
Tag Zeit Temperatur Transpiration für Transpirations- 
| am verdunstenden | Ober- und Unterseite u ~~ ——} "s 


der Messung System getrennt getrennt 
1 2 3 4 








| 
| 




















Oo U Oo U o T 

30.4. 14h 21,5 21,9 9,9 11,9 1,6 1,5 

18h 21,4 21,9 10,9 14,3 1,5 1,2 

22h 20,4 20,4 13,8 14,9 1,1 1,0 

1.5. 2h 19,0 19,0 7,5 10,0 2,0 1,3 

6h 18,3 18,3 7,4 9,5 1,9 1,5 

10h 23,3 23,4 13,4 13,7 1,3 1,2 

14h 28,2 28,3 20,8 20,9 1,0 1,0 

18h 25,8 25,8 18,9 17,1 1,0 1,1 

22h 21,6 21,5 12,7 14,9 1,3 1,1 

2. 5. 2h 21,5 21,4 9,6 13,2 1,8 1,2 

6h 20,8 20,7 10,7 12,8 1,5 1,2 

10h 24,0 24,0 10,7 12,9 1,7 1,4 

14h 25,8 25,1 13,5 13,6 1,5 1,4 

18h 21,9 21,8 9,5 13,1 1,8 1,2 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände: 1,50 1,23 


Opuntia ficus indica 
































Sproßstelle Sproßstelle 
1 2 1 2 
30.4. 14h 22,0 5,2 5,2 3,8 3,8 
18h 21,9 6,8 7,1 3,2 3,0 
22h 20,3 8,8 10,3 2,1 1,5 
1.5. 2h 18,8 4,2 5,0 4,3 3,4 
6h 18,2 4,3 4,8 4,0 3,2 
10h 23,4 6,3 6,4 3,2 3,2 
14h 28,0 7,2 7,5 3,3 3,2 
18h 25,4 8,7 9,6 2,3 2,1 
22h 21,2 9,8 11,2 1,6 1,4 
2.5. 2h 21,3 . 9,3 10,4 1,8 1,5 
6h 20,6 8,8 9,4 1,9 1,7 
10h 24,0 5,2 6,2 4,1 3,3 
14h 24,8 5,4 5,8 4,1 3,7 
18h 22,4 4,1 4,5 4,0 4,2 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände: 3,12 2,80 
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Tabelle 15 (Fortsetzung). 



























































T Zeit perat Trans ns- 
= | pe A I... und Unterseite| Widerstand für Ober- 
der Messung System getrennt u use 
1 2 3 4 
Ficus elastica 

Oo Oo U Le) U 

30. 4. 14h 21,9 3,9 7,7 5,2 2,3 
18h 21,9 5,0 7,6 3,9 2,3 

22h 20,4 8,2 7,0 1,8 2,4 

1. 5. 2h 19,1 2,5 4,1 6,3 4,5 
6h 18,4 3,5 4,0 5,6 4,5 

10h 23,4 4,6 9,4 4,5 2,0 

14h 28,1 6,0 7,9 4,1 2,9 

18h 25,8 5,8 9,4 3,9 2,2 

22h 21,6 7,2 7,8 2,4 2,2 

2. 5. 2h 21,4 5,1 13,9 3,7 1,1 
6h 20,8 5,1 5,9 3,6 3,0 

10h 24,2 3,3 — 7,6 — 

14h 25,8 4,8 5,0 5,0 4,4 

18h 21,9 3,6 5,1 8,4 3,8 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände: 4,71 2,89 

Piper nigrum 

Oo Oo U Oo U 

30. 4. 14h 22,2 7,5 13,2 2,2 1,3 
18h 22,1 9,0 12,8 1,9 1,3 

22h 20,7 11,1 13,0 1,4 1,2 

1. 5. 2h 19,3 5,5 7,0 3,1 2,2 
6h 18,5 4,7 7,1 3,5 2,1 

10h 23,6 Tr 8,4 2,8 2,3 

14h 29,1 8,9 22,0 2,7 1,0 

18h 26,4 9,3 20,0 2,3 1,0 

22h 21,6 6,6 12,8 2,7 1,3 

2. 5. 2h 21,6 6,1 10,3 3,0 1,6 
6h 21,0 4,6 8,8 4,1 1,9 

10h 24,4 5,1 7,6 4,3 2,6 

14h 25,7 6,3 10,6 3,5 2,0 

18h 21,6 4,3 6,9 4,5 2,5 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände: 3,00 1,72 





dem Maximalwert 2 (Minimalwert 1), die Unterseite dagegen nur auf 
1,5 (Minimalwert 1). Die Mittelwerte der T.W. sind daher für die Ober- 
wie Blattunterseite wiederum gering; sie betragen 1,5 bzw. 1,23. Die 
Mittelwerte, wie auch die Maximal- und Minimalwerte der T.W. liegen 
in demselben Größenbereich wie bei dem Versuch S. 508. 

Die T.W. von Opuntia sind bei dem vorliegenden Versuch von dem 
in Tabelle 14 wiedergegebenen wesentlich verschieden. Die Maximalwerte 
der T.W. eines Sprosses an zwei einander gegenüberliegenden Seiten 
betragen diesmal nur 4,3 bzw. 3,8, während die Maximalwerte bei dem 
früheren Versuch zwischen 7,7 und 14,3 liegen. Die Minimalwerte sind 
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Minimalwert von 1,1, während er in anderen 





in der gleichen Richtung verschoben. Bei dem vorliegenden Versuch 
ergab sich ein Minimalwert von 1,6 bzw. 1,5; die niedrigsten T.W.-Werte 


waren dagegen bei dem 
Versuch (Tabelle 14, 
S. 511) 2,2 bzw. 3,4. 
Weisen schon zwei ein- 
ander gegeniiberliegen- 
de SproBstellen gleich- 
zeitig groBe Differnzen 
in den T.W. auf, so muB 
es nicht wundernehmen, 
wenn in zwei verschiede- 
nen Versuchen wesent- 
liche Differenzen zutage 
treten. Die Sukkulen- 
ten, die allem Anscheine 
nach wirksame hydrati- 
sche Widerstände ha- 
ben, verdienen somit 
künftig besondere Be- 
achtung. 

Auch die T.W. von 
Ficus elastica zeigen bei 
einem Vergleich mit den 
früheren Versuchen er- 
hebliche Abweichungen. 
Der Maximalwert des 
T.W. für die Oberseite 
beträgt diesmal nur 8,4, 
während in dem Ver- 
such auf S. 508 19,1, in 
dem auf S. 511 14,5 er- 
reicht wurde. Der Maxi- 
malwert der Blattunter- 
seite erreicht in dem 
vorliegenden Versuch 
nur eine Höhe von 4,5; 
in dem Versuch auf 
S.508 wurde ein solcher 
von 14,8 gefunden. 


Hinsichtlich der Minimalwerte sind die Differenzen nicht so groß. Dem 
Minimalwert der Oberseite von 1,8 stehen solche von 1,6 (S.508), 2,7 
ebenda und 3,2 (S. 511) gegenüber. Die Unterseite hat diesmal einen 


Versuchen nur auf 2,2 





und die Transpirationswiderstände verschiedener Pflanzentypen. 


515 


bzw. 2,1 (S. 508) und 2,4 (S. 511) fiel. Wie diese Differenzen zu erklären 
sind, muß dahingestellt bleiben. 

Die Differenzen in den T.W. finden auch Ausdruck in der Bildung 
der T.W.-Mittelwerte. Für die Oberseite ergibt sich ein Mittelwert von 


4,71, für die Unterseite 
von 2,89, während z.B. 


8 





1 








die Mittelwerte in Ta- $7 fi N PA 5 
belle 13 6,63 bzw. 6,05 N a at \ / € 
für die Oberseite und 3,48 as RM 2.27% Lan 
bzw. 5,41 für die Unter- Sr VV - 
seite waren. 2; 
Vergleichen wir noch  ,, 
die T.W. von Piper mit § wf 
den Ergebnissen des Ver- © | 
suches S. 504, so können En 
wir wiederum eine wenig Sa 
gute Übereinstimmung 7 
feststellen. Wurde beidem ~ * 
Versuch auf S. 504 der 
Maximalwiderstand der 
Oberseite im Extrem 7,8 
gefunden, so betrug er 
diesmal nur 4,5. Im Mini- 











malwert ergeben sich für 











die Oberseite keine wesent- ur $ 

lichen Differenzen. Im iad 

vorliegenden Fall ist der 42 4 

minimale T.W. 1,4, wäh- 4” 

rend er bei dem Versuch 

S.505 in einem Falle 1 : 1.4 

wurde. Der Maximalwert „r 7 

der Unterseite beträgt m Zr 2 

vorliegenden Versuch 2,6, 2 

während er bei dem vor- ee A ne ee 
hergehenden 3,7 war. Die yeetcun anaes ecun Br 


Oe 1x 7 
Abb. 7. Graphische Darstellung der Transpirations- 
widerstände, Blatt-Temperaturen und relativen Spalten- 


Minimalwerte der T.W. 
der Blattunterseite sind 
im vorliegenden Versuch 1, weiten, sowie der Werte + und a bei Ficus. 

in Tab. 12 jedoch 1,2. 

In den Abb. 6, 7, 8, 9 sind die T.W. graphisch dargestellt, und zwar 
fiir die Blattoberseiten und Blattunterseiten getrennt. Die Tatsache, 
daB die Oberseite trotz hôherer mittlerer T.W. doch zuweilen solche von 
der GrôBenordnung der Blattunterseite einschalten kann, wird mittels 
der graphischen Darstellung sehr anschaulich gemacht. 
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Eine Abhängigkeit der T.W. von der Blatt-Temperatur (s. S. 512) 
ergibt sich nicht, ebensowenig ist ein eindeutiger Zusammenhang zwischen 
Stomataweite und T.W. vorhanden. 

Mit Hilfe der graphischen Darstellungen (Abb. 6—9) kénnen wir jedoch 
die obige Frage, ob die Transpirationsraten nicht ein ebenso gutes Bild 
von dem Zustand der Verdunstungssyteme wie die T.W. geben, beant- 
worten. 

SCHRATZ (1931), der sich als erster mit dem von SEYBOLD definierten 
Begriff des Transpirationswiderstandes beschäftigt hat, kommt nach 
längeren Auseinandersetzungen zu dem Schluß (S. 253—254): 

„Betrachten wir zunächst die Diffusionswiderstände der einzelnen 
Pflanzen an den gleichen Tagen, so ergibt sich, daß sie dasselbe Bild 
ergeben, wie wenn wir die absoluten Transpirationswerte ins Auge fassen. 
Wenn verschiedene Pflanzen zur gleichen Zeit auf ihre Transpiration 
hin untersucht werden, kann man ohne weiteres daraus ohne Berechnung 
der Diffusionswiderstände den Schluß ziehen, daß die Pflanzen mit dem 
größeren Wasserverlust auch den geringeren Widerstand gegen eine 
Verdunstung ausüben, falls wir überhaupt den Widerstand aus der Menge 
des abgegebenen Wassers berechnen wollen. Das Verhältnis der Transpi- 
rationswerte verschiedener Pflanzen und das der daraus berechneten 
Diffusionswiderstände muß immer dasselbe sein, wenn die Messungen 
unter gleichen klimatischen Bedingungen angestellt worden sind. Bei 
gleichzeitigen Untersuchungen kann also die Berechnung dieses Wider- 
standes keine Aufklärung geben. Für die ökologische Forschung und 
vor allem für vergleichende Untersuchungen wäre ein solcher Koeffizient 
von Bedeutung, wenn er für eine Art etwas Charakteristisches darstellen 
würde. Die Werte selbst sind aber für eine Pflanzenart durchaus nicht 
charakteristisch. Es zeigt sich deutlich, daß ebensowenig, wie das Ver- 
hältnis der absoluten Transpirationsgrößen verschiedener Arten zuein- 
ander jemals dasselbe ist, auch die Diffusionswiderstände in einem festen 
Verhältnis zueinander stehen. Es läßt sich auch nicht erwarten, daß 
die Berechnung der Diffusionswiderstände ein anderes Bild ergibt, als 
die direkte Betrachtung der Transpirationsergebnisse. Denn sobald uns 
gleichzeitige Versuchsergebnisse vorliegen —, und solche können eigent- 
lich nur miteinander verglichen werden — ist der Zähler unserer Glei- 
chung für alle Pflanzen derselbe; nur der Nenner, der durch den Ver- 
dunstungswert dargestellt wird, verändert sich. Dadurch wird sich also 
der Quotient in demselben Maße verändern wie die erhaltenen Transpi- 
rationswerte.“ 

Die Berechnung der T.W. scheint also nach der Ansicht von SCHRATZ 
keine Vorteile zu bieten. Diese Behauptung wird jedoch dadurch hin- 
fällig, daB bei einem und demselben Versuch für die Transpirations- 
systeme durchaus nicht dieselben Versuchsbedingungen herrschen, wenn 
man von gleichen meteorologischen Verhältnissen sprechen kann. Für 
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die Transpiration ist das aus der Blatt-Temperatur und dem Dampf- 
druck der Luft resultierende Dampfdruckpotential giiltig. Eine allgemein 


giiltige Umrechnung von 
Transpirationswerten 

mit Hilfe von Evapori- 
meterwerten ist voll- 
kommen unzulässig, da 
das für das Evapori- 
meter gültige Dampf- 
druckpotentialnicht für 
die Blätter gilt. Aus 
diesem Grunde hat SEY- 
BOLD wiederholt seine 
Bedenken geäußert, die 
seltsamerweise kaum 
Beachtunggefundenha- 
ben. Esist auch schwer 
verständlich, wie MAxI- 
MOV (1931) zu der Auf- 
fassung kommen kann : 
»Thus the transpiration 
resistance of SEYBOLD 
is to a certain extent 
the observe of the rela- 
tive transpiration of 
Livineston.‘‘ Ohne die 
Ausfiihrungen von SEY- 
BOLD zu wiederholen, 
können uns die Abb. 6 
bis 9 ohne weiteres zei- 
gen, daß die Kurven 
der Transpirationswerte 
und der Widerstände 
nicht parallel laufen, 
was nach SCHRATZ doch 
der Fall sein müßte. 
Scheinen sie auf den 
ersten Blick im großen 
und ganzen doch gleich- 
sinnig sich zu ändern, 
so zeigt der Quotient 
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Abb. 8. Graphische Darstellung der Transpirationswider- 
stände, Blatt-Temperaturen und relativen Spaltenweiten, 


sowie der Werte à und a bei Piper nigrum. 


keinen konstanten Wert, was im Falle der Gleichheit von Transpirations- 


rate und Widerstand verwirklicht sein müBte, so daB also die obigen SchluB- 
folgerungen von Scuratz doch auf keinen Fall gezogen werden können. 
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Der Transpirationswiderstand gibt den physikalisch-physiologischen 
Zustand des Systems an, in welchem sich das System unter den herr- 
schenden Verdunstungsverhältnissen befindet. Selbstverständlich sind 
die T.W. stark von den äußeren Verdunstungsverhältnissen abhängig, 
so daß die angegebenen Widerstandszahlen nur für die vorliegende 
Apparatur Gültigkeit haben. Charakteristisch bleibt die Reaktion des 

Systems, d.h. in welcher 

[a Höhe die Blatter Wider- 

æ° stände einschalten. Und 

zu unsere bisherigen Versuche 

© 2° konnten zeigen, daB die 

Xeromorphen héhere Wi- 

derstande einschalten kén- 

nen und meistens auch 
eingeschaltet haben. 

Bevor weitere Unter- 
suchungen mit anderen 
Pflanzen verschiedener 
Struktur in ihren Tran- 
spirationsorganen zu ver- 
gleichenden Untersuchun- 
gen herangezogen wurden, 
schien es geboten, noch- 
mals die T.W. einer Pflanze 
zugleich an mehreren Blät- 
tern festzustellen. Über 
Versuche dieser Art bei 
Piper und Ficus wurde 
bereits berichtet (S. 504 u. 
511). Diesmal wählteichdie 
mesomorphe Hydrangea 


hortensis. Die Versuchs- 
kate a ee sowie der resultate und die daraus 
ee a errechneten T.W. sind in 

Tabelle 16 zusammenge- 

stellt. Wie sich aus dieser ergiebt, besteht in den T.W.-Mittelwerten für 
die Ober- und Unterseiten eine verhältnismäßig gute Übereinstimmung. 
Von einer Gleichheit kann jedoch nicht gesprochen werden. Dabei ist 
vor allem im Auge zu behalten, daß Blatt 1 und 2, bzw. 3 und 4 dekus- 
sierte Blätter waren, also gleichen Alters und höchstwahrscheinlich auch 
ohne wesentlichen Unterschied in ihrer morphologisch-histologischen 
Differenzierung. Die maximalen Widerstände, welche die Blätter bei 
diesem Versuch einschalteten, waren ebenfalls außerordentlich ver- 
schieden. Die der Oberseiten liegen zwischen 3,00 und 5,70, die der 
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Temperatur 
Tag Zeit Transpiratio dersta: 
| ais für ber- und für 'Ober- on 
der Messung System -unterseite getrennt getrennt 
1 2 3 4 4 
Blatt 5 
Oo Oo U Oo U 
25. 4. 19h 22,0 5,3 13,0 3,7 1,3 
23h 19,6 3,9 9,6 4,7 1,6 
26. 4. 3h 20,1 4,5 10,2 4,1 1,5 
7h 17,8 7,3 10,4 2,0 1,3 
11h 20,5 5,5 11,0 3,2 1,4 
15h 25,5 5,2 14,6 4,3 1,3 
19h 21,0 6,2 14,8 2,8 1,1 
Durchschnittswerte der Transpirati iderstände: 3,54 1,36 








Der Versuch zeigt, daß trotz einer gewissen Variation der Werte 
sich übereinstimmende Zahlen ergeben, so daß mit unserer Methode 
brauchbare Werte erzielt werden können. Die Tabelle 16 gibt die T.W. 
und die Blatt-Temperaturen wieder. Eine eindeutige Beziehung zwischen 
Spaltenweite und T.W. bzw. Blatt-Temperatur ergab sich nicht, so daß 
sich zunächst nicht bestimmen läßt, welcher Art die eingeschalteten 
T.W. waren. 


In den folgenden Versuch wurden zwei typische Hygrophyten, und 
zwar Eichhornia speciosa und Pistia stratiotes aufgenommen. Zum 
Vergleich wurden gleichzeitig die Xerophyten Nerium oleander, Hedera 
helix und Laurus nobilis untersucht. Die Untersuchungen fanden wieder 
im Gewächshaus statt. Die Versuchspflanzen Eichhornia und Pistia 
schwammen mit ihrem gesamten Wurzelsystem in mit Wasser gefüllten 
Schalen und ließen sich mit der von mir verwandten Apparatur genau 
so leicht verwenden wie die in Erdtöpfen wachsenden Pflanzen. 

Betrachten wir zunächst die T.W. von Eichhornia, so können wir 
sehen, daß die Mittelwerte für die Ober- und Unterseiten sehr niedrig 
sind. Sie betragen 1,21 bzw. 1,09. Der maximale Widerstand der Ober- 
seite beträgt 1,47, der der Unterseite 1,28. Die minimalen T.W. sind für 
die Oberseite 1,05, für die Unterseite 1,00. Eichhornia erweist sich somit 
als typischer Hygrophyt. Dasselbe kann auch von Pistia stratiotes 
gesagt werden. Bei dieser Pflanze wurde ein durchschnittlicher T.W. der 
Oberseite von 1,36 und ein solcher für die Unterseite von 1,15 errechnet. 
Der maximale (2,00) und minimale (1,09) T.W. der Oberseite, ebenso 
der maximale (1,23) und minimale T.W. (1,08) der Blattunterseite liegen 
fast im selben Zahlenbereich wie die entsprechend vergleichbaren Werte 
für Eichhornia. Neben Laurus nobilis wurden in Abb. 17 die Wider- 
stände von Eichhornia für Oberseiten und Unterseiten getrennt wieder- 
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ts 





gegeben. Vergleicht man die Werte der T.W. in dieser Abbildung 
mit den gleichzeitig ermittelten Werten der Blatt-Temperaturen und der 
relativen Spaltenweiten, so kommt man für die Versuchspflanze Eich- 
hornia wieder zu dem SchluB, daB ihre T.W. gänzlich unabhängig von 
der Blatt-Temperatur und der relativen Spaltenweite eingeschaltet werden. 
Dies ist um so bemerkenswerter, als die Kurven der Blatt-Temperatur 
und der relativen Spaltenweite bei Hichhornia nahezu synchron verlaufen. 

























































































Tabelle 17. 
Tag | Zeit | Temperatur| tration für Ober- | Transpirationswiderstand 
dec dunstenden und Unterseite getrennt | für en 
1 2 3 4 
Eichhornia speciosa 
U oO U Oo U 
9. 5. 12h 24,2 15,6 16,8 1,17 1,06 
16h 23,2 15,0 16,9 1,17 1,02 
20h 22,6 12,9 14,2 1,30 1,18 
24h 20,4 10,6 11,8 1,47 1,28 
10. 5. 4h 22,1 12,2 14,2 1,36 1,16 
8h 21,4 15,0 15,8 1,05 1,00 
12h 27,2 17,9 19,6 1,15 1,05 
16h 28,8 20,9 21,5 1,06 1,03 
20h 21,2 13,8 14,8 1,14 1,06 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände: 1,21 1,09 
Pistia stratiotes 
U Oo U 0 U 
9. 5. 12h 24,1 14,5 15,7 1,22 1,15 
16h 23,4 14,8 15,2 1,17 1,16 
20h 22,6 12,6 13,7 1,35 1,21 
24h 21,0 9,9 12,7 1,62 1,23 
10. 5. 4h 22,2 13,2 14,9 1,26 1,09 
gh 21,5 12,6 13,7 1,28 1,14 
12h 26,0 17,9 18,1 1,09 1,08 
16h 28,1 10,1 17,9 2,00 1,19 
20h 21,0 12,7 15,3 1,22 1,08 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände 1,36 1,15 
Nerium oleander 
U oO U Oo U 
9. 5. 12h 23,9 8,1 17,1 2,4 1,1 
16h 22,5 4,1 15,2 5,4 1,1 
20h 22,4 4,8 14,0 4,3 1,2 
24h 20,4 3,4 12,5 4,7 1,2 
10. 5. 4h 22,1 4,6 15,3 4,1 1,1 
8h 20,8 6,9 12,0 2,4 1,3 
12h 26,6 4,2 19,0 6,2 1,1 
16h 26,6 5,3 19,4 4,8 1,0 
20h 20,5 2,7 14,0 9,0 1,1 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände: 4,81 1,13 
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Teg | on [el resuspeation fr Ober- sens 
e m 
der M dunstenden | und Unterseite getrennt getrennt 
1 2 3 4 
Hedera helix 

Oo U Oo U Oo U 

9. 5. 12h 23,9 | 23,8 8,4 12,6 2,3 1,4 
16h 23,1 | 23,1 7,6 13,2 2,5 1,3 

20h 22,4 | 22,4 7,4 9,9 2,4 1,8 

24h 19,8 | 20,5 6,1 7,9 2,7 2,1 

10. 5. 4h 21,8 | 21,8 8,0 10,1 2,2 1,7 
8h 20,6 | 20,9 10,2 11,4 1,5 1,4 

12h 25,4 | 25,8 6,7 15,7 3,2 1,2 

16h 27,0 | 27,1 4,5 13,8 5,6 1,5 

20h 20,6 | 20,5 4,1 10,3 4,8 1,5 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstande: 3,02 1,54 

Laurus nobilis 

U a) U 0 U 

9.5. 12h 23,8 5,8 12,8 3,5 1,4 
16h 23,2 4,1 14,7 5,4 1,2 

20h 22,4 7,2 9,5 2,6 1,8 

24h 20,6 5,2 5,9 3,5 3,0 

10.5 4h 21,8 7,4 7,5 2,4 2,3 
8h 20,9 7,2 10,0 2,4 1,6 

12h 27,0 7,0 19,3 2,9 1,0 

16h 25,7 4,0 — 6,5 > 

20h- 20,6 2,5 7,8 10,1 2,3 
Durchschnittswerte der Transpirationswiderstände : 4,37 1,83 








Diesen Ergebnissen von Hygrophyten stehen, wie zu erwarten war, 
die der Xerophyten Nerium oleander, Hedera helix und Laurus nobilis 
gegeniiber. Das Versuchsergebnis von Nerium ist fiir Xerophyten mit 
hypostomatischem Blattbau außerordentlich charakteristisch, wie spätere 
Untersuchungen an weiteren xerophytischen Versuchspflanzen zeigen 
werden. Auf ein bemerkenswertes Verhalten der T.W. bei Nerium 
weisen schon die Durchschnittswerte hin; fiir die Oberseite ergibt sich 
ein solcher von 4,81, fiir die Unterseite von 1,13. Der maximale T.W. 
der Neriumoberseite beträgt 9,00, der minimale 2,40. Für die Unter- 
seite konnte nur ein maximaler T.W. von 1,3 und ein minimaler von 
1,00 festgestellt werden. Die Werte für die T.W. der Neriumunterseiten 
variieren also in ähnlichen Grenzen, wie wir sie bei typischen Hygro- 
phyten (Eichhornia und Pistia) des öfteren festgestellt hatten. 

In ähnlichem Maße wie Nerium erweist sich auch Hedera helix als 
typischer hypostomatischer Xerophyt. Dies ist zunächst an der Ver- 
schiedenartigkeit der Durchschnittswerte der T.W. (aus Tabelle 17) für 
die beiden Blattseiten zu ersehen: der durchschnittliche T.W. der Blatt- 
oberseite (3,02) ist fast doppelt so groß wie derjenige der Blattunterseite 
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(1,54). Wiederum sind die maximalen und minimalen T.W. der Ober- 
seite einerseits und der Unterseite andererseits gut zu unterscheiden 
(Oberseite Maxima 5,60, Minima 1,50; Unterseite Maxima 2,10, Minima 
1,20). Den Tagesverlauf der T.W. für Blattober- und -unterseite, sowie 
die Blatt-Temperaturen gibt Tabelle 17 wieder. Aus der Tabelle ist 
als besonders bemerkenswert hervorzuheben, daB hier die T.W. von 
der Blatt-Temperatur abhängen. Diese Abhängigkeit konnte bei den 
früher besprochenen Versuchen in keinem Falle festgestellt werden. 
Besonders eindeutig ist die Abhängigkeit der T.W. von der Blatt-Tempe- 
ratur am 2. Versuchstag von 8—20 Uhr. 

Das Versuchsergebnis von Laurus nobilis hat manches von den gleich- 
zeitig untersuchten Hedera und Neriwm gemeinsam. Wiederum sind die 
durchschnittlichen T.W. der Blattober- und -unterseiten sehr ver- 
schieden (Oberseite 4,37, Unterseite 1,83; s. Tabelle 17 unten). Dieselben 
starken Unterschiede sind für die Maximal- und Minimalwerte der 
Blattober bzw. -unterseiten vorhanden (Oberseite Maximum 10,10, 
Minimum 2,40; Unterseite Maximum 3,00, Minimum 1,0). Im Gegensatz 
zu den Versuchen an Nerium und Hedera variiert also der T.W. der 
Blattunterseite außerordentlich stark; die Abweichung beträgt 300%. 
Tabelle 17 zeigt die Schwankungen, den Verlauf aller T.W. und die gleich- 
zeitig dargestellten Blatt-Temperaturen. Am 2. Versuchstag (8—20 Uhr) 
ist eine Abhängigkeit der T.W. von der Blatt-Temperatur erkennbar, 
jedoch nicht so charakteristisch, wie dies bei der gleichzeitig untersuchten 
Hedera helix der Fall war. 

Haben wir in den bisherigen Versuchen eine eindeutige Unterschied- 
lichkeit in den T.W.-Werten der Hygrophyten und Xerophyten gesehen, 
so mußten die T.W. von Pflanzen, wenn eine extreme Ausgestaltung 
xeromorpher bzw. hygromorpher Merkmale fehlte, ganz besonders 
interessieren. Ob man eine Pflanze nun als Xerophyten oder Hygro- 
phyten ansehen kann, entscheidet eben eine Prüfung der T.W. In den 
folgenden Versuchen wurden Lysimachia vulgaris und Tradescantia 
mexicana aufgenommen, die man vielleicht als Mesomorphe bezeichnen 
könnte. Außerdem schien es wünschenswert, vor- und diesjährige Blätter 
von Rhododendron hybr. zu prüfen, weil damit ein Beitrag zu der Frage, 
in welchem Maße die Ausgestaltung eines Organs sich im T.W. ausdrückt, 
gebracht werden konnte. 

Betrachten wir zunächst die Ergebnisse von Lysimachia, die in 
Tabelle 18 an erster Stelle wiedergegeben wurden. Von dieser Versuchs- 
pflanze kamen zwei gleichartig aussehende Blätter zur Untersuchung. 
Die Durchschnittswerte der T.W. wurden für Blatt 1 mit 1,59 für die 
Oberseite, mit 1,14 für die Unterseite berechnet. Die entsprechenden 
Werte für Blatt 2 sind 1,87 bzw. 1,07. Demnach ergibt sich bei der Be- 
trachtung der Durchschnittswerte eine Abweichung von etwa 18% für 
die untersuchten Blattoberseiten und von 6,5% für die Unterseiten. 
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16h | 26,6 | 26,4 
20,0 
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12h | 23,8 | 23,6 
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13. 5. 
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werte beider Blatter erkennen. Die Gegeniiberstellung folgender Zahlen 


macht dies noch deutlicher: 


Noch stärkere Abweichungen lassen Vergleiche der Maxima- und Minima- 
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Maximaler Minimaler 


T.W. T.W. 

Blatt 1: Oberseite . . . . . 1,90 1,20 
Unterseite . . . . 1,60 1,00 

Blatt 2: Oberseite . . . . . 2,50 1,50 
Unterseite ... . 1,20 1,00 


Die minimalen T.W. der Unterseiten kénnen also bei beiden Versuchs- 
blättern 1,00 werden. 

Charakteristisch ist an den T.W.-Werten, daB diejenigen der Blatt- 
ober- und -unterseiten nicht weit auseinanderliegen. In einem Falle (am 
14.5. 8 Uhr) wird der T.W. der Unterseite sogar größer als derjenige 
der Oberseite. Eine Abhängigkeit der T.W. ist auch hier weder von der 
Blatt-Temperatur noch von der relativen Spaltenweite feststellbar. 

Das zuletzt Gesagte gilt ebenfalls für die gleichzeitig erfolgten Mes- 
sungen an T'radescantia mex. (Tabelle 18). Man kann in keinem Falle 
sagen, daß die Größe der T.W. etwa die Resultante aus Blatt-Temperatur 
und Spaltenweite ist. Welche Widerstände eingeschaltet werden, kann 
auch hier nicht gesagt werden. Dagegen sind die Durchschnittswerte 
der T.W. von Tradescantia für die Blattoberseite (2,58) und -unterseite 
(1,30) recht verschieden (s. Tabelle 18). 

Zuletzt sei über die Untersuchungsergebnisse an vorjährigen und 
diesjährigen Rhododendronblättern berichtet. Die Durchschnittswerte 
der T.W. für vor- und diesjährige Blätter überraschen, da sie in ihren 
Größenverhältnissen nahezu gleich sind. Die Durchschnittswerte der 
vorjährigen Blätter sind 2,21 für die Oberseiten und 1,71 für die Unter- 
seiten, die entsprechenden der diesjährigen Blätter 2,08 und 1,61. Ein 
wesentlicher Unterschied besteht also nicht. Weiterhin ist aus der 
Tabelle 18 über die Maxima- und Minimawerte vor- und diesjähriger 
Rhododendronblätter folgendes ersichtlich: bei vorjährigen Blättern ist 
der maximale T.W. der Oberseite 3,00, der minimale 1,50; bei der Unter- 
seite vorjähriger Blätter sind die entsprechenden Werte 2,80 bzw. 1,10. 
Die eingeschalteten T.W. der diesjährigen Rhododendronblätter sind 
maximal für die Oberseite 3,30, minimal 1,00; für die Unterseite maximal 
2,60, minimal 1,00. Es zeigen sich jedoch hinsichtlich der Mittelwerte 
vor- und diesjähriger Rhododendronblätter keine Unterschiede. Es muß 
im Vergleich der strukturellen Beschaffenheit wundernehmen, daß der 
maximale T.W. der Oberseite diesjähriger Blätter größer werden kann 
als derjenige vorjähriger Blätter. Ein solches Versuchsergebnis war nicht 
zu erwarten. Auch die Einzelwerte aller T.W. und ihr Vergleich unter- 
einander sind sehr schwer zu interpretieren. In sehr vielen Fällen sind die 
T.W. der Oberseite größer als die entsprechenden der Unterseite; es 
kann aber auch umgekehrt sein. Dies gilt sowohl für vorjährige als 
auch für diesjährige Blätter. Weiterhin sind in keinem Falle die Werte 
der Blatt-Temperaturen als auch die der relativen Spaltenweiten in einem 
gewissen Sinne abhängig von den Werten der Transpirationswiderstände. 
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Zusammenfassende Besprechung der Ergebnisse. 

Nachdem wir Pflanzen verschiedener anatomisch-histologischer Blatt- 
strukturen auf die T.W. untersucht haben, wird eine vergleichende Be- 
trachtung uns am besten Einblick geben künnen, wie die mit unserer 
Apparatur ermittelten T.W. zu werten sind. Es muß hier noch einmal 
ausdrücklich darauf hingewiesen werden, daß die ermittelten T.W. für 
die Bedingungen, die in unserer Apparatur herrschen, gelten. Es wäre 
ein großes Mißverständnis, wenn man etwa glauben wollte, daß die mit- 
geteilten T.W. der einzelnen untersuchten Pflanzen nur die ermittelten 
Größen haben könnten. Diese sind vielmehr bei den in der Apparatur 
herrschenden Verdunstungsbedingungen eingeschaltet worden. In welchem 
Maße die Einschaltung der T.W. für die einzelnen Typen charakteristisch 
ist, kann aus den vorhergehenden Besprechungen entnommen werden: 
eine zusammenfassende Darstellung wird aber nicht nur eine bessere 
Übersicht gewähren, sondern auch noch auf Fragen hinweisen, die bisher 
unbeachtet bleiben mußten. 

Im ganzen haben wir 13 verschiedene Pflanzenarten, teils in Wieder- 
holungsversuchen, untersucht. Da wir ausnahmslos die T.W. für Blatt- 
ober- und -unterseite getrennt mitgeteilt haben und größtenteils hypo- 
stomatische Blätter verwandten, konnten Fragen der T.W. der Kutikula 
und der Stomata beleuchtet werden. In Abb. 10 sollte versucht werden, 
den Streuungsbereich der T.W. für Blattober- und unterseite der ein- 
zelnen untersuchten Arten zusammenzustellen. In ihr wurden die bei 
den verschiedenen Pflanzen gefundenen minimalen und maximalen 
T.W. durch eine Gerade verbunden. Deren Ausdehnung stellt den 
Streuungsbereich dar. Diese Abbildung zeigt, daß der Streuungs- 
bereich der nach dem Aussehen beurteilten Xeromorphen größer als 
der der Hygromorphen ist. Von ganz besonderem Interesse bleibt die 
Tatsache, daß die T.W. der Xeromorphen die der Hygromorphen 
erreichen, die Xeromorphen also zeitweilig genau so kleine Wider- 
stände einschalten können wie die Hygromorphen. Dies gilt jedenfalls 
für die in der Apparatur herrschenden Verdunstungsbedingungen. Um- 
gekehrt schalten die Hygromorphen jedoch in keinem Falle bei den Ver- 
dunstu gen der Apparatur T.W. von der Größenordnung der 
mazimalen T. W. der Xerophyten ein. Damit wird nicht ausgeschlossen, 
daß bei anderen Apparaturen mit größeren ,, Verdunstungsstärken‘* die 
hygromorphen Systeme zu wesentlich höheren T.W. kommen können. 
Damit berühren wir die vielumstrittene Frage, ob die Xeromorphen 
mehr oder weniger transpirieren können als die Hygromorphen. Daß 
diese Frage im Grunde nicht gestellt werden kann, hat SEYBOLD zu 
wiederholten Malen dargetan. Es wird wohl kaum mehr bezweifelt, 
daß Transpirationsgrößen nicht diskutierbar sind. Ebenso unberechtigt 
ist auch die allgemeine Frage, ob die T.W. der Hygrophyten oder Xero- 
phyten höher sind, da diese ja ganz nach den Verdunstungsbedingungen 
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eingeschaltet werden. Es läßt sich nur feststellen, daß bei bestimmten 
Verdunstungsbedingungen die T.W. der Hygrophyten und Xerophyten 
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eine minimale bzw. maximale Höhe erreichen. Daß in unserem Falle 
nun bei geringer Transpiration die T.W. der Xerophyten gegenüber denen 
der Hygrophyten größer sein können, widerspricht nicht der üblichen 
Auffassung der transpirationshemmenden Wirkung xeromorpher Struk- 
turen. 
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Vergleichen wir nun in Abb. 10 den Streuungsbereich der T.W. von 
Blattober- und -unterseiten, so zeigt sich das merkwiirdige Ergebnis, 
daB die Blattunterseite die T.W. weniger zu ändern vermag als die 
Oberseite. Dies gilt besonders fiir die Mesomorphen und Xeromorphen. 
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Abb. 11. Mittelwerte der Transpirationswiderstände (links: Transpirationswiderstand 
Ctensite + Us — 2: rechts: Mittelwerte der Transpirationswiderstände für Ober- und 


2 
Unterseiten getrennt). 














Worauf dieser Befund beruht, läßt sich einwandfrei nicht sagen ; denkbar 
wäre, daß für dieses Verhalten die Stomata verantwortlich sind. Es 
bleibt aber nicht ausgeschlossen, daß die T.W. der Kutikula der Unter- 
seite bei den Verdunstungsbedingungen- der Apparatur weniger variabel 
sind. 

Hat der Vergleich der Extremwerte uns bereits interessanten Auf- 
schluß über die T.W. der Hygro- und Xerophyten gegeben, so kann ein 
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Vergleich der Mittelwerte uns noch weitere Einblicke gewähren. Oko- 
logisch geurteilt, kommt es fiir eine Pflanze ja schlieBlich darauf an, 
wie lange sie groBe bzw. kleine Transpirationswiderstande einschaltet. 
Wenn beispielshalber ein Xerophyt sich durch vollkommenes Öffnen der 
Stomata nur kurze Zeit geringe T.W. leisten kann, die iibrige Zeit aber 
mit geschlossenen Stomata hohe T.W. hat, so wird man eben dieses Ver- 
halten fiir den Xerophyten als charakteristisch ansehen diirfen. 

Die Mittelwerte derT.W. von Blattober- und -unterseite zusammen sind 
nun in Abb. 11 in einer steigenden Reihe zusammengestellt (linke Hälfte 
der Abb. 11). AuBerdem sind noch die Mittelwerte der T.W. fiir Blatt- 
ober- und -unterseite getrennt in die Abbildung (rechte Hälfte) mit auf- 
genommen worden. Wenn wir die steigenden Reihen der Pflanzenarten 
durchgehen, so zeigt sich ebenfalls, daB die Hygrophyten vornehmlich mit 
einem mittleren Widerstand von kaum größer als 1 an den Anfang der 
Reihe kommen, die Xerophyten mit einem mittleren T.W. von 3 und 
größer jedoch das Ende dieser Reihen bilden. Wenn man will, kann 
man natürlich zwischen Hygro- und Xerophyten auch hier sich inter- 
mediär verhaltende Mesophyten herauslesen. 

Auf eine Tatsache muß noch besonders hingewiesen werden: Die 
Mittelwerte der Ober- und Unterseite sind in manchen Fällen außer- 
ordentlich groß, wie bespielsweise bei Nerium, so daß man beinahe folgern 
könnte, daß die Blätter bei dieser Pflanze auf der Unterseite hygro- 
morph, auf der Oberseite xeromorph seien. Aber auch hier muß nochmals 
darauf hingewiesen werden, daß dieses Verhalten zunächst nur für die 
in der Apparatur herrschenden Verdunstungsbedingungen gilt. 

Die einzelnen Versuchspflanzen verhalten sich in ihren Mittelwerten 
noch ziemlich verschieden, so daß in der Vergleichsreihe der Abb. 11 
die einzelnen Pflanzenarten sich sehr gemischt vorfinden. Hydrangea 
und Piper wechseln ständig die Plätze; Piper kommt das eine Mal in 
den Bereich der Hygrophyten, im anderen Falle in den Bereich der Xero- 
phyten. 

Die Unterschiede in den T.W. der Xeromorphen und Hygromorphen 
lassen sich auch noch von einem anderen Gesichtspunkte aus betrachten. 
SEYBOLD hat in seiner Arbeit 1929 auseinandergesetzt, daß der Quotient 
maximaler T.W. : minimaler T.W. um so größer ist, je xeromorpher ein 
System ist. Bilden wir entsprechend für unsere untersuchten Pflanzen 
diese Quotienten, so können wir tatsächlich die von SEYBOLD ein- 
geführte Beziehung bestätigen. In der Tabelle 19 habe ich für alle unter- 
suchten Pflanzen die Maximal- und Minimal-T.W., und zwar für Ober- 
und Unterseite getrennt, angegeben und daraus den Quotienten gebildet. 
Außerdem wurde in der letzten Vertikalreihe dieser Tabelle der Quotient 
für Ober- und Unterseite zusammen dargestellt. 

Vergleichen wir die an der Spitze der Tabelle stehenden Hygro- 
morphen mit den am Ende sich befindenden Xeromorphen, so werden die 
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Tabelle 19. 


mont. 


Tradescantia mez. 
Nerium oleander 





30.4. bis 2.5.| Sagittaria 


4 |13. 5. bis 14.5.| Lysimachia vulg. 


30.4.bis 2.5.| Piper nigrum 
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6 | 25.4. bis 26.4.| Hydrangea hort. 


7 | 13.3. bis 15.3.] Piper nigrum 


2 | 9.5. bis 10.5 
5 | 13. 5. bis 14. 5. 
8 | 9.5. bis 10. 5. 


1 
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Tabelle 19 (Fortsetzung). 














Maximaler| Minimal CES 
Nr.]| Versuch am Versuchspflanze 2 ps ; 
Tidestand | Ober- | Unter-| ne 
seite | seite [58m 
9 | 9.5.bis10.5.| Hedera helix De u u Tan 
10 |13. 5. bis 14.5.| Rhododendron hybr. | O: 3,00 | 0: 1,50 | 2,00 sn 
hort., a U: 2,80 | U: 1,10 2,52 : 
Rhododendron hybr. | O: 3,30 | O: 1,00 | 3,30 
hort., diesjährig | U: 2,60 | U: 1,00 2,60 | 3% 
11 |21.3. bis 23.3.| Opuntia fious ind. [155 990116: 220 | 0 | 4 og | 342 
2a: 7,70| 2a: 2,20 | 3,50 RR 
2b: 14,30 | 2b: 3,40 3,91 | * 
30.4. bis 2.5.| Opuntia fious ind. | 5: 230 2:10 | 2% | 255 | 261 
12 | 9.5. bis 10.5.| Laurus nobilis DT rag ee ae 
13 | 21.3. bis 22. 3.| Ficus elastica SIC aan Lou | 12 
O: 18,80 O: 2,70 6,96 7.01 
U: 14,80 | U: 210 7,05 | 7 
Ficus elastica bei 
Berücksichtigung | O: 14,50 | O: 3,20 | 4,53 
18. 4. bis 19. 4. aller Versuchs- | U: 7,50 | U: 2,40 3,13 3,83 
blatter 
30.4. bis 2.5.| Ficus elastica = were cl la 1 























Unterschiede ohne weiteres deutlich. Hat z. B. Eichhornia einen Quo- 
tienten 1,34, so ist er bei Ficus 3,83—7,29. Die Mesomorphen stehen in 
ihren Werten zwischen diesen beiden Extremen. Dadurch, daß die Ver- 
dunstung in unserer Apparatur bei geringem Dampfdruckpotential 
erfolgte, sie also verhältnismäßig gering war, liegen die Extremwerté 
der T.W. relativ wenig auseinander. Unter Verdunstungsbedingungen 
mit größerem Dampfdruckgefälle werden diese Werte viel weiter aus- 
einander gerückt werden. Es ist aber eine bemerkenswerte Tatsache, 
daß sich selbst bei den Versuchsbedingungen unserer Apparatur die 
Hygromorphen von den Xeromorphen hinsichtlich der besprochenen 
Quotienten doch scharf unterscheiden. 


Kurze Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Transpirationsversuche mit isolierten Pflanzenepidermen eignen 
sich zunächst für die Transpirationsanalyse wenig. Unter gleichen 
Bedingungen vorgenommene Untersuchungen gleichen Pflanzenmaterials 
ergeben außerordentlich starke Abweichungen. 
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2. Versuche mit abgeschnittenen, wassernachsaugenden Sprossen, bei 
denen die eine Blattseite durch Beschmieren mit Vaseline an der 
Transpiration behindert war, sind auch wenig brauchbar. Das Ver- 
schmieren verändert den Wasserzustand der Blatter oft derart, daB 
eine einseitige Blatttranspiration hôher sein kann als diejenige eines 
intakten Vergleichsblattes. 

3. Mit einer beschriebenen Versuchsmethode konnten die Transpira- 
tionswiderstände intakter Blatter der Ober- und Unterseite ein und 
desselben Blattes gleichzeitig bestimmt werden. Die physikalischen Be- 
dingungen der Versuchsapparatur (Temperatur, Korrektionsfaktoren 
usw.) wurden festgelegt. Mittels eines Porometers wurden an Vergleichs- 
blättern die Stomataschwankungen verfolgt. 

4. Es ergab sich, daß die Transpirationswiderstände der Hygro- 
phyten niedriger sind und weniger schwanken als die der Xerophyten. 
Der Quotient maximaler T.W. : minimaler T.W. erwies sich bei den 
Xerophyten höher als bei den Hygrophyten, so daß dieser Quotient ein 
Kriterium dafür abgeben kann, ob man eine Pflanze einen Xerophyten 
oder Hygrophyten nennen darf. 


Die Untersuchungen der vorliegenden Arbeit wurden im botanischen 
Institut der Universität Köln ausgeführt. 

Herrn Professor Dr. H. Srerp, sowie Herrn Privatdozent Dr. A. Sry- 
BOLD danke ich ergebenst für ihre vielseitige Unterstützung bei der An- 
fertigung dieser Arbeit. 
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DIE ENDODERMIS ALS GRENZE FUR STOFFWANDERUNGEN. 


Von 


H. Mager. 
(Holthorst bei Bremen). 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Februar 1933.) 


Die Zellhaut der Endodermzellen ist in einem giirtelférmigen Bereich 
stofflich eigenartig gebaut. Dieser ,,Casparysche Streifen‘ ist häufig 
gewellt und entsteht durch stoffliche Veränderung der Zellulosewand 
an dieser Stelle. Seine Substanz steht den verholzenden Stoffen nahe 
(Hossacu, S. 86). Der Casparysche Streifen findet sich stets in jugend- 
lichen Endodermzellen ; manche Familien, z.B. Equisetazeen, Kompositen 
behalten eine so gebaute ,,Primarendodermis“ in ihren Wurzeln dauernd 
bei. Näheres findet man bei KROEMER (1903), Myzrus (1912), MaGer (1932) 
u.a. Der Casparysche Streifen wurde als ein Organ aufgefaßt, das 
die Wanderung gelöster Stoffe innerhalb der Zellwand zu erschweren 
habe (KROEMER, S.128). Eine Bestätigung dieser Meinung konnte 
Rurz DE Lavison geben. Er sah, daß Eisensalze, die im Zentralzylinder 
aufgestiegen waren, innerhalb der Zellwandungen sich ausbreiteten, 
den Casparyschen Streifen aber nicht überschreiten konnten. Im Gegen- 
satze dazu fand HosBacu, daß Farbstoffe in vielen Fällen vom CASPARY- 
schen Streifen nicht aufgehalten wurden. Er prüfte eine Anzahl von 
Farblösungen auf ihre Fähigkeit zu diffundieren und ließ die geeigneten 
im Leitbündel von Stengel und Wurzel aufsteigen. Er verfolgte die Farb- 
stoffe und fand, daß sie innerhalb der Zellwände über die umgrenzende 
Endodermis hinaus weiter wanderten, also nicht vom Casparyschen 
Streifen aufgehalten wurden. Ich prüfte diese Verhältnisse von neuem 
und berichte in folgendem über die Ergebnisse meiner Untersuchungen. 

Hossacu tauchte Stengelteile in stark verdiinnte Farblösungen. Der Tran- 
spirationsstrom nahm die Farbstoffe in den Tracheen mit in die Höhe. Da bei seinen 
Pflanzen zwischen den Tracheen und der Endodermis nur eine oder wenige Zell- 
schichten liegen, konnten die Farbstoffe die Endodermis auf ziemlich kurzem Wege 
erreichen. Gegen die Verwendung von Farbstoffen läßt sich freilich geltend machen, 
daß sie nicht im normalen Stoffwechsel der Pflanzen vorkommen, und daß man 
ihre Wirkung auf den Zellhaushalt nicht genau beurteilen kann. Nur die Plasmolyse 
erlaubt zu erkennen, ob sie grobe Schädigungen hervorrufen. Da wir aber arteigene 
Lösungen in der Pflanzenzelle meist nicht unmittelbar verfolgen können, sind die 
Farbstoffe doch das einfachste Mittel, wenigstens die Möglichkeit von Diffusion 
unter Vorbehalten festzustellen. So ging auch HosBac# von der Diffusionsfähigkeit 
seiner Farbstoffe aus. Ich habe zunächst ebenfalls das Farbstoffverfahren ange- 
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wendet, weil es ein verhältnismäßig rasches Arbeiten gestattet. Zu erörtern wären 
die Fehlerquellen, die diesem Verfahren anhaften. Einmal kann der Farbstoff 
sogleich beim Schneiden über den ganzen Querschnitt verschmiert werden, besonders 
wenn durch den Druck des Messers etwas Farblösung aus den Tracheen austritt. 
Da aber Zellulosehäute die verwendeten Farbstoffe nicht sofort annehmen, rechnete 
ich nicht mit Verschmierung der Endodermis, wenn die gleichfalls aus Zellulose 
bestehenden Parenchymzellen der Rinde farblos geblieben waren. Daß die in das 
Wasser des Präparates diffundierenden Farblösungen nachträglich weiterfärbten, 
machte sich während des Durchmusterns der Schnitte nicht bemerkbar, sondern 
erst nach etwa einer Stunde. An sehr feinen Schnitten, die wenig Farbstoff abgaben, 
blieb längere Zeit eine Veränderung der Farbtöne aus, in einem Falle sogar 12 Stun- 
den lang. Allgemein ist zu sagen, daß überhaupt Art und Schnelligkeit des Ein- 
dringens, Ausdehnung und Farbton der gefärbten Teile oft recht verschieden 
ausfielen. Es war darum zweckmäßig, mehrere Gefäße mit je einer größeren Zahl 
von Wurzeln (10—20) anzusetzen und wiederholt zu untersuchen. Gefärbtes Proto- 
plasma kann bei dickeren Schnitten durch Streulicht eine Färbung der Zellwände 
vortäuschen. Feinere Farbunterschiede bieten sich dem Auge oft erst nach längerer 
Übung und Eingewöhnung dar und wurden nur dann vermerkt, wenn jeder Zweifel 
ausgeschlossen war. Die Farbtönungen habe ich jedesmal genannt. Von den Farb- 
stoffen, die HosBAcH benutzte, erwies sich an meinem Material nur Erythrosin 
als geeignet. Ganz vortreffliche Bilder gab Elastin „H‘, das mir bereits früher 
bei der Untersuchung des Casparyschen Streifens ausgezeichnete Dienste geleistet 
hatte (1932, S. 666). Die Firma Dr. K. Hollborn u. Söhne in Leipzig teilte mir 
mit, daß dieser Farbstoff besonders zum Zwecke der Färbung von elastischen Fasern 
im tierischen Gewebe hergestellt und aus diesem Grunde so benannt sei. Er ist 
ein Gemisch eines roten, basischen mit einem blauen Farbstoffe. Er ist in dem 
Romæisschen Taschenbuch der mikroskopischen Technik, 13. Auflage, 1932, unter 
§ 1251 angeführt. Erythrosin und Elastin wurden in Leitungswasser gelöst. Ich 
benutzte nicht wie HosBAcH stark verdünnte Lösungen, sondern solche von 1 : 1000 
und 1 : 3000. Von den Farbstoffen stark durchtränkte Wurzelteile waren offenbar 
abgestorben, doch ließ sich bei Elastin noch Plasmolyse erhalten, wenn das Proto- 
plasma bereits deutlich rot gefärbt war. 

Ich benutzte Wurzeln, deren Endodermis dauernd primär bleibt 
(Dahlia variabilis, Chrysanthemum maximum, Echinops Ritro) oder nur 
zu einem Teile verkorkt (Chelone barbata, Pentastemon gentianoides, 
Physostegia virginica). Nun dringt in Wasserkulturen durch die unver- 
letzte Wurzelspitze der Farbstoff kaum bis zu den Tracheen vor; auch 
in Wurzeln, deren Spitzen entfernt waren, wanderten die Farblösungen 
mangelhaft aufwärts, solange die Wurzeln am Stengel saßen. Die Ver- 
suche wurden im Oktober und November durchgeführt; in dieser Jahres- 
zeit mag die Wasserbewegung in den Pflanzen zu langsam gewesen sein. 
Schließlich führte folgende Anordnung zu Ergebnissen. Abgeschnittene, 
10—20 cm lange Wurzeln wurden in Bechergläsern von 100 und 250 ccm 
Inhalt mit dem Basisende 1—2 cm tief in die Farblösung gestellt; sie 
waren 2—3 mm dick. Bei dickeren Wurzeln war infolge des sekundären 
Dickenwachstums die Entfernung der Tracheen von der Endodermis 
zu groß geworden. Es war nicht einmal nötig, die Wurzeln unverletzt 
auszugraben, es genügten herausgeschnittene Stücke von der angegebenen 
Länge. Wesentlich war nur, daß das Basisende eingetaucht wurde, und 


daß es mit dem Rasiermesser mit einer glatten. geraden oder schrägen 
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Schnittfläche versehen wurde. Die aus der Flüssigkeit und teilweise 
aus den Gläsern herausragenden Teile trockneten bald mehr oder weniger 
stark aus. Dabei wurde die Farblésung in die Wurzel eingezogen. Sie 
drang zunächst in alle Zellen der Schnittfläche ein. Im Rindenparen- 
chym war sie jedoch in der Längsrichtung nicht weit von Zelle zu Zelle 
weitergegeben worden. Das deutet auf einen verhältnismäßig geringen 
Stoffverkehr innerhalb des Rindenparenchyms hin. In den Tracheen 
dagegen war die Farblösung weiter aufgestiegen und hatte sich von da 
aus seitlich in die angrenzenden Gewebe ausgebreitet. Dieser Bereich 
umfaßte die folgenden Millimeter. Verfolgte man den Weg der Lösungen 
1—2 cm weit, so sah man die seitliche Ausbreitung schnell abnehmen, 
so daß nur der Tracheenteil, schließlich nur noch einzelne Tracheen- 
gruppen in immer schwächerem Maße an der Färbung teil hatten. An 
der Oberfläche der Wurzel kroch der Farbstoff allerdings mehrere Zenti- 
meter weit in die Höhe, trat aber an gesunden Wurzeln von da aus meist 
nicht in das Innere über. 

Die Verteilung der Färbung im Inneren der Wurzel. Für die Farb- 
lösungen nicht durchdringbar waren in den meisten Fällen die Inter- 
kutis (verkorkte Hypodermis) und das Periderm. Entsprechendes 
beobachtete HosBAcx (S. 115). Die Versuchsdauer betrug 1—2 Tage; sie 
konnte bis auf eine Woche ausgedehnt werden. Allerdings war gelegent- 
lich ein Eindringen der Farbstoffe in das Rindenparenchym zu bemerken. 
Da es sich dann vielfach um zerstreute, umschriebene Anteile handelte, 
mußte der Schluß gezogen werden, daß Verletzungen oder nicht gesunde 
Flecken der Abschlußschicht vorlagen. Wenn es erforderlich war, den 
Farbstoff von der Wurzeloberfläche her eintreten zu lassen, so mußte 
jedenfalls die Abschlußschicht durch Abtragen entfernt werden. 

Für die Endodermis und ihre Zellwände sowie den Casparyschen 
Streifen galt aber im Enderfolg durchaus HosBacHs Angabe, daß von 
ihnen die Farbstoffe nicht in ihrer Ausbreitung aufgehalten werden. 
Impermeabel ist also der Casparysche Streifen nicht. Dagegen ließ sich 
einwandfrei in vielen Fällen erkennen, daß der Casparysche Streifen eine 
gewisse Schranke bildet für Stoffe, die in der Membran wandern, wie es 
Rurz DE Lavison für Eisensalze berichtet. Das bewiesen jedesmal 
einige Querschnitte aus dem Wurzelbereiche, in dem der Farbstoff 
sich anschickte, die Endodermis zu überschreiten. Es erleichterte den 
Beweis sehr, daß der Farbstoff auf demselben Querschnitt in einem 
Sektor die Endodermis deutlich überschritten, in anderen sie noch nicht 
erreicht hatte. Ein zwischenliegender Zustand zeigte nun häufig, daß der 
Farbstoff die Innenwände gefärbt hatte und in der Radialwand bis an 
den Casparyschen Streifen vorgedrungen, dort aber stehen geblieben 
war. Der übrige Teil der Radialwand jenseits des Streifens zeigte dann 
ebenso wie die Außenwand der Endodermis gar keine Färbung. Diesen 
Fall sah ich zuerst bei Physostegia, deren Wurzeln 48 Stunden in 
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Erythrosin gestanden hatten. Die Innenwand bis zum Casparyschen 
Streifen war rein rosa, der außen liegende Teil der Radialwand, sowie 
die Außenwand waren durchaus farblos. Die Zwickel der Innenwand 
waren noch tiefer gefärbt, die Umgebung der außen anliegenden Inter- 
zellularen farblos. Weitere Präparate zeigten an 5, 2, 7, 3, 12 neben- 
einander liegenden Primärzellen entsprechend am Streifen den Farb- 
unterschied tiefrosa — farblos; desgleichen bei anderen 6 nebeneinander 
liegenden Zellen: deutlich rosa — fast farblos ; andere: dunkelrosa — farb- 
los; andere: prachtvoll dunkelrosa — völlig farblos, dazu traten die Mittel- 
lamelle und deren anliegende Zwickel durch noch lebhaftere Färbung 
hervor. Daß die Mittellamelle eine besonders tiefe Färbung annimmt, 
ließ sich vielfach auch bei anderen Pflanzen und bei anderen sich 
färbenden Zellen bemerken. Bei der Endodermis von Physostegia war 
es nicht selten so, daß viele aneinander stoßende Innenwände diese tiefe 
Färbung angenommen hatten, so daß große Teile des Zentralzylinders 
von einer ganz deutlich hervortretenden Farblinie umrandet waren. 
Wieder in anderen Präparaten war der Farbstoff über die Endodermis 
hinaus mehr oder weniger weit in die Zellwände des Rindenparenchyms 
eingewandert. Der Vollständigkeit halber sei erwähnt, daß an einigen zu 
lange behandelten Wurzelstücken die Zellen abgestorben waren und 
Bakterien enthielten; gerade da fanden sich einige der besten Farb- 
unterschiede: braunrot — rosa. Physostegia, eine Freilandstaude, ist 
zur Wiederholung solcher Versuche geeignet; die Siebteile liegen nahe 
der Endodermis. Störend ist nur der reiche Gehalt an Stärke. Elastin 
ruft hier ebenfalls gute Farbunterschiede hervor: rosa — farblos und 
tiefrosa — blaBrosa. 

Mit Chelone barbata wurde folgendermaBen verfahren. Wurzelstücke 
wurden vollständig in Erythrosin untergetaucht; der Zentralzylinder 
farbte sich dann nur schwach, das Rindenparenchym ziemlich gleich- 
maBig von der Peripherie her. Ferner wurde auf ein wurzeltragendes 
Rhizomstiick mit einem anliegenden Schlauchstiick ein Trichter auf- 
gesetzt, der mit Erythrosinlösung gefüllt blieb. Die Pflanze war in einem 
größeren Glaszylinder befestigt, der nur wenig angefeuchtet wurde. Die 
Wurzeln verloren allmählich das Wasser und ersetzten es aus dem Stengel, 
und damit kam die Farblösung in den Zentralzylinder der Wurzel. In 
einigen Endodermiszellen erwiesen sich dann die Innenwand und die an- 
stoBende Radialwand bis zum Casparyschen Streifen schwach, aber deut- 
lich gefärbt, die übrigen Zellwände waren völlig farblos. Eine andere 
Pflanze wurde längere Zeit derart gehalten, daß die Wurzeln in Erythro- 
sinlösung eintauchten. In das Wurzelinnere drang keine Spur des Farb- 
stoffes ein ; die Wurzelspitzen waren meist abgebrochen. Weitere Wurzeln 
kamen mit der Basis in Erythrosinlösung. Das Periderm und die Inter- 
kutis waren für das Eindringen von außen meist, aber nicht immer eine 
Grenze; am Phellogen setzte die Färbung fast immer scharf ab. Auch 
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hier waren die Wände der Endodermis bis zum Casparyschen Streifen 
vom Zentralzylinder her nicht selten gefärbt: innerhalb des Streifens 
schwach rosa, auBen farblos; lebhaft rosa — ganz schwach rosa. Ent- 
sprechend erhielt ich mit Elastin: deutlich rosa — farblos; braunrosa — 
farblos; tiefbraunrosa — farblos; tiefbraunrosa — hellrosa. Plasmolyse 
war hierbei in einigen Fallen zu erhalten in Endodermzellen und Rinden- 
zellen, deren Protoplasma ziemlich stark gefärbt war; es haftete dabei 
am CaspakRyschen Streifen oft in der bekannten, charakteristischen Weise. 

Nach dem gleichen Verfahren wurden untersucht Acanthus latifolius, 
diinnere Wurzeln von Dahlia variabilis und Echinops Ritro. Auch hier 
trennte der Streifen die Farbungen blaBrosa oder rosa oder dunkelrosa — 
farblos. Diese Pflanzen eignen sich nicht recht zu den Versuchen; sie 
lieBen sich nur mit Miihe und nicht eben viele Beweisstiicke abringen. 
Immerhin lieB sich einwandfrei feststellen, daB sie sich in den entschei- 
denden Punkten ebenso verhalten wie Chelone und Physostegia. Auch 
hier drangen die Farbstoffe vielfach iiber die Endodermis hinaus bis ins 
Rindenparenchym hinein. 

Es schien mir notwendig, fiir die hier behandelte Frage ein weiteres 
Material zu finden, das diese Untersuchungen jederzeit miihelos zu wieder- 
holen gestattet und das ohne langes Suchen überzeugende Präparate 
liefert. In den etwa 2 mm dicken Adventivwurzeln von Chrysanthemum 
maximum der Gartner fand sich das Geeignete. Die Wurzeln wurden 
im November in die Lésungen gebracht. Sie trocknen schnell aus, 
soweit sie der Luft ausgesetzt sind und saugen die Lésungen kräftig auf. 
Ein sekundäres Dickenwachstum tritt nicht ein; die Tracheen liegen 
ganz in der Nahe der Endodermis. Das alles sind Vorziige dieses Mate- 
rials. Ein Teil der Endodermzellen ist verkorkt (Sekundärzellen), teil- 
weise finden sich tertiäre Zelluloselamellen und Stützwände (Tertiär- 
zellen). Es verharren aber geniigend Endodermzellen im Primarzustande. 
Erythrosin ergab häufig Farbunterschiede am Streifen (tiefrosa — farb- 
los). Manche Praparate zeigten auf der einen. Halfte des Zentralzylinders 
gute Farbunterschiede, auf der anderen ein Ubertreten des Farbstoffes 
ins Rindenparenchym; auch dort noch war der Farbunterschied am 
Streifen unverkennbar (tiefrosa — blaBrosa). Die schönsten Färbungen 
gab Elastin. Man muß zunächst vermuten, daß die Innenwand der 
Endodermzellen von vornherein eine besondere Beschaffenheit hat; 
das ist jedoch nicht der Fall. Eine Durchfärbung einzelner Präparate in 
Elastin ergab nämlich eine gleichmäßige Rötung der ganzen Zellwand 
der Endodermzelle. Die stärksten Farbunterschiede am Streifen waren 
schwarzrot — farblos, und zwar in vielen nebeneinander liegenden 
Zellen. In manchen Querschnitten bildeten diese Innenwände eine 
braunschwarze, gezackte Linie, die den Zentralzylinder umgab. Abb. 1 
stellt diese Farbunterschiede dar. Man sieht, daß die Mittellamelle den 
Farbstoff im stärksten Maße gespeichert hat. Von den Tracheen aus ist 
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der Farbstoff in wechselndem Maße in den Mittellamellen weitergegangen 
und hat auch die Zwickel gefärbt. Wieweit das Protoplasma an der 
Beförderung des Farbstoffes teilgenommen hat, ist kaum zu beurteilen; 
schwach gefärbt war es jedenfalls stets im Zentralzylinder. 


Nun erschien es mir un- 
erläßlich, das Verfahren noch 
insoweit zu vervollständigen, 
daß es den Nachweis er- 
brachte, der Casparysche 
Streifen sei auch dann eine 
Grenze, wenn der Farbstoff 
vom Rindenparenchym aus 
in das Innere der Wurzel ein- 
wanderte. Da die gesunde 
Interkutis und das Periderm 
eine fast sichere Grenze für 
das Eindringen der Lösungen 
von außen waren, wurden 
diese Schichten durch Ab- 
kratzen teilweise entfernt und 
die Wurzeln dann wie sonst 
in die Lösungen gestellt. Es 





Abb. 1. Wurzel von Chrysanthemum. Elastin- 
färbung. Der Farbstoff wanderte von innen nach 
außen und bleibt vor dem Casparyschen Streifen 
stehen. T Tertiärendodermzellen; Suberinlamellen 
sind vorhanden, aber nicht eingezeichnet. Tiefste 
Färbung schwarz, schwächere punktiert wieder- 
gegeben. Ok. 2, Obj.7, verkleinert von 1 auf */:. 


zeigte sich einwandfrei, daß 
auch für den von außen nach innen wandernden Farbstoff die Endo- 
dermis eine Schranke darstellt, daß also vielfach die Membranfärbung 
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Stellen die Rotfärbung, die ins Rinden- 
parenchym von außen einwandert, 
scharf absetzt vor der Endodermis. 
Sie und der Zentralzylinder sind farb- 
los. Die Endodermis bildet als Zell- 
schicht eine gewisse Grenze. Was nun 
die Zellwände anbetrifft, so war in 
mehreren nebeneinander liegenden Zellen wiederholt der Streifen die 
Grenze für den Farbunterschied: außen schwach bräunlich rosa — 
innen farblos. Bei Chelone lag einmal die von Periderm entblößte Stelle 
nahe der eingetauchten Schnittfläche. Dort fand ich sogar auf einem 
Querschnitte an der einen Stelle mehrere Zellen mit dem Farbunterschied : 


bleibt. Wie es zu erwarten war, waren 
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allerdings die Farbstoffe in vielen Fallen 
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über die Endodermis hinweg nach innen 

gewandert. Andererseits konnte zu- 

nächst bei Pentastemon mehrfach fest- 

gestellt werden, daB an bestimmten 
Abb. 2. Wie 1; Farbstoff wandert von 
außen nach innen. E Endodermis; 
H Harzgang; T Tracheen. Fein punk- 
tiert bedeutet rotgelb, farblos bedeutet 


schwach rosa. 














H. Mager: 


Außenwand rosa — Innenwand farblos und gleichzeitig mehrere Zellen 
mit dem Farbunterschied: Innenwand rosa — Außenwand farblos. 
Der Streifen war beide Male die Farbgrenze. Die besten Bilder lieferte 
wieder Chrysanthemum, siehe Abb. 2. Hier wurde die Mitte von 10 
bis 20 cm langen Wurzeln von der Interkutis befreit und in die Lösung 
gebracht ; Basis- und Spitzenende der zusammengebogenen Wurzeln ragten 
aus dem Becherglase hervor. An Querschnitten der so behandelten 
Stellen erhielt ich die Farbunterschiede: außen rosa — innen farblos 
und außen rotgelb — innen schwach rosa. Man sieht auch an demselben 
Präparat der Verletzungsstelle gegenüber den Farbstoff die Endodermis 
überschreiten, rechts und links davon Zellen mit Farbtrennung: außen 
braunrötlich — innen schwach rosa; noch weiter rechts und links: 
außen rosa — innen farblos. In noch weiter abliegenden Zellen war alles 
farblos. — Knollenstücke von Dahlia wurden von Periderm befreit und 
so in ein Uhrschälchen mit Erythrosin gelegt, daß die verletzte Stelle 
eintauchte. Der Farbstoff drang dann bis zur Endodermis vor und färbte 
das Protoplasma der Rinden- und Endodermzellen stark; es schien 
abgestorben zu sein; Zellkerne waren selten sichtbar. Dagegen war das 
Protoplasma der an die Endodermis innen anstoßenden Zellen völlig 
farblos und die Zellkerne gut sichtbar. Die Endodermis bildet als Zell- 
schicht also eine scharfe Grenze. Da die Farbstoffe die sehr feinen Zell- 
wände kaum gefärbt hatten, konnte der Casparysche Streifen hier nicht 
mit Sicherheit als Grenze festgestellt werden. Es waren freilich‘ zum 
Teil die bereits’ beschriebenen Brüche (MAGER, 1932, S. 679) vorhanden, 
so daß er dort keine Grenze sein konnte, selbst wenn ein Farbunterschied 
zu erkennen gewesen wäre. 

Aus diesen hier dargelegten Verhältnissen ergibt sich wohl, daß der 
Casparysche Streifen zwar nicht impermeabel, aber eine gewisse Schranke 
ist für die Wanderung von löslichen Stoffen innerhalb der Zellwand, 
soweit das angewandte Verfahren als Beweis gelten kann. 

HosBAcH war einmal nahe daran, zu ähnlichen Ergebnissen zu ge- 
langen. Er schreibt in seinen Tabellen bei Myriophyllum und Erythrosin 
(S. 111): „Überschreiten der Endodermis stellenweise nachweisbar. 
Die innere Tangentialwand der Endodermis ist viel intensiver gefärbt 
als die äußere. Die Hauptmenge des Farbstoffes bleibt vor dem CASPARY- 
schen Streifen liegen.‘ 

Die Wanderung arteigener Stoffe in den Zellwänden zu beobachten, 
ist, wie gesagt, kaum möglich. Es gelang jedoch schließlich, Hinweise 
dafür zu finden, daß arteigene Stoffe in der Endodermis sich so verhalten 
möchten, wie die Farbstoffe. Das Verfahren gründete sich auf das Ent- 
stehen von Kutisierungen. Knollen von Dahlia wurden durch Abkratzen 
mit dem Messer von Periderm befreit, blieben aber im Zusammenhang 
mit der Pflanze. Nach 6—8 Wochen wurden die behandelten Stellen 
untersucht. Die Endodermis lag bei einer mit besonders glücklichem 
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Erfolge behandelten Knolle jetzt unmittelbar an oder ganz nahe der neu 
hergesteliten Oberfläche. Diese Oberfläche zeigte Zellen, die durchweg 
verkorkt oder kutisiert waren. Die verkorkten hatten eine Suberin- 
lamelle; die kutisierten besitzen eine solche, wie bekannt, nicht, sondern 
sind innerhalb der Zellwände derart verändert, daß die Behandlung mit 
Sudan die ganze Zellwand gleichmäßig rötete. Bei den kutisierten Endo- 
dermzellen zeigte sich nun häufig, daß die Außenwände und die Radial- 
wände bis zum Casparyschen Streifen kutisiert waren, die übrigen, innen 
liegenden Zellwandteile überhaupt nicht. In einem Falle fanden sich 7 
derartige Zellen nebeneinander. In Chlorzinkjod hatten demgemäß viele 
Zellen mit unbedingter Bestimmtheit den Farbunterschied: außen bis 
zum Casparyschen Streifen einschließlich braungelb — innen blau. Bei 
drei verschiedenen Zellen war der Streifen als glänzend braungelbes Band 
in der Aufsicht zu erkennen auf der unteren Querwand, also auf dem 
Boden der durchschnittenen Zelle. Nach außen schloß sich die kuti- 
sierte Zellwand an den Streifen mit stumpf braungelber Farbe an, nach 
innen zu erschien aufs deutlichste die blaue Zellulosefärbung, scharf ab- 
schneidend am Streifen. Man gewinnt aus diesem Verhalten den Eindruck, 
als solle die Schranke, die der Casparysche Streifen bildet, verstärkt 
werden durch die Unwegsamkeit des kutisierten, außen liegenden Teiles 
der Radialwand. Diese Verstopfung der Radialwände hätte den Weg 
für ausströmende Lösungen zu verbauen, wenn man den Zentralzylinder 
in seiner Eigenschaft als nährstoffreiches Gewebe als das wichtigste Ge- 
webe auffaßt. Weniger wahrscheinlich ist es, daß Wasser und Lösungen 
am Eindringen vom Erdboden her gehindert werden sollen. 


Um die Leistung der verkorkten Endodermzellen etwas sicherer 
zu umgrenzen, erschien es aussichtsreich, die Pflanzen nachzuprüfen, 
deren Wurzelendodermis nur einen kleineren oder größeren Teil ihrer 
Zellen verkorken läßt (1932, S. 695, Haupttypus 2). Es wurden zunächst 
bei Chelone barbata an einem umfangreichen Material die verkorkten 
Endodermzellen ausgezählt und nach Beziehungen gesucht. Es ergab 
sich aber, daß das Auftreten verkorkter Endodermzellen auf kurze Ent- 
fernungen in derselben Wurzel und in verschiedenen Wurzeln ganz 
ungleichmäßig ist, ohne daß sich anatomisch ein Zusammenhang bemerk- 
bar macht, wie ich bereits angeben konnte (1932, S. 683, daselbst Abbil- 
dung). Der Anteil an verkorkten Zellen in der Endodermis lag z. B. 
um durchschnittlich 15% herum, um 30%, um 50%. Wenn sie zuerst 
auftreten, findet man sie fast immer den Siebteilen gegenüber, wie KROE- 
MER (1904, S. 106) für die Monokotylen angibt. Später, wenn sie an Zahl 
zunehmen, treten sie auch an anderen Stellen auf. Wenn das sekundäre 
Dickenwachstum in Gang ist, läßt sich keine Beziehung mehr zu anderem 
Gewebe erkennen. Sie stehen einzeln oder in kleineren Gruppen. In 
einigen Fällen bilden sie an der Stelle, wo die Endodermis einer stärkeren 
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Wurzel in die Endodermis der abzweigenden Seitenwurzel iibergeht, 
einen mehr oder weniger geschlossenen Mantel um deren ersten Anfang, 
wie ich fiir Linaria und Pentastemon berichtete (1932, S. 689). So ent- 
hielt der Mantel bei Chelone z. B. 33, 33, 44, 90% verkorkte Endoderm- 
zellen, die Mutterwurzel in der Nachbarschaft der Abzweigung nur 6, 6, 
5, 6% von ihnen. Hier ware eine Beobachtung anzufiigen iiber das 
Verhalten der Endodermis von Chelone beim Entstehen eines Wurzel- 
zweiges. Wenn die neuen Wurzelspitzen, dem Perizykel entwachsend, 
vier Zellen lang sind und nur einen leichten Buckel des Perizykels dar- 
stellen, haben sie bereits die vor ihnen liegenden primären Endoderm- 
zellen, also die der Ursprungswurzel, bis zum Schwund des Lumens 
zusammengedriickt. Das spricht nicht fiir eine besondere Festigkeit der 
Zelle oder des Casparyschen Streifens. Eine ähnliche Mantelbildung 
fand sich bei Physostegia. Eine Anfang November abgeschnittene Wurzel 
hatte an 16 untersuchten Abzweigstellen verkorkte Endodermzellen, 
die einen nicht immer ganz geschlossenen einreihigen Zellenring bildeten 
oder höchstens einen lückenhaften, nur wenige Zellenringe hohen Kragen, 
der die Durchbruchsstelle umrandete. Die Wurzelzweige besaßen sonst 
keine verkorkten Endodermzellem. Daß die Mantelbildung hier nur un- 
bedeutend ist, hängt wohl damit zusammen, daß Physostegia erst spät 
und nur wenige verkorkte Endodermzellen ausbildet. 

Ich versuchte nun zu erfahren, ob die Wurzeln in einer Wasserkultur 
in ihrer Endodermis sich veränderten. Es wurden Rhizomstücke mit 
langen, in der Erde gewachsenen Wurzeln verwendet (Chelone). Es 
zeigte sich am Ende des Versuches, der vom 21. Juli bis zum 28. Sep- 
tember dauerte, in Form und Verteilung der verkorkten Endodermzellen 
keine Verschiedenheit von dem, was an ihnen vor Beginn des Versuches 
und sonst an normalen Wurzeln zu beobachten war. Betrug der Abstand 
der Ursprungsstelle am Rhizom 0, 15, 23, 39, 46, 60, 70, 80, 90 mm, so 
war der Anteil an verkorkten Endodermzellen etwa 11, 8, 16, 5, 20, 12, 
12, 15, 17%. Der primär gebaute Teil dieser in der Wasserkultur gehal- 
tenen, ursprünglichen Erdwurzeln ist hier nicht berücksichtigt. Aus 
den Erdwurzeln waren zahlreiche neue Wurzeln hervorgegangen, die bis 
1 mm Dicke erreicht hatten. Die stärkeren der neuen Wurzeln hatten 
vereinzelte verkorkte Endodermzellen den Siebteilen gegenüber ; manche 
sehr feine Wurzeln hatten keine, andere wieder verhältnismäßig viele: 
15, 25, 57, 66%. Wie in normalen Wurzeln ist also auch in den behandel- 
ten ein starkes Schwanken des verkorkten Anteiles festzustellen innerhalb 
eines und desselben Wurzelbüschels, das einem Rhizomstück entspringt. 
Die Interkutis der Wasserwurzeln jedoch war sehr nahe dem Vegetations- 
punkte verkorkt, fast noch unter der-Wurzelhaube. Außerdem war in 
manchen feinen Wasserwurzeln das Perizykel teilweise oder fast völlig 
verkorkt, während Chelone sonst kein Perizykelperiderm ausbildet. 
Man könnte das als eine krankhafte Erscheinung deuten, denn die 





Die Endodermis als Grenze fiir Stoffwanderungen. 548 


Wasserkulturen von Chelone neigen sehr zu Verpilzung und Absterben. 
Es wurden nun Wurzeln durch Anschneiden von ihrer Peridermschicht 
bis tief ins Rindenparenchym hinein befreit. Um den Pilzbefall auszu- 
schlieBen, lieB ich die behandelten Pflanzen auf ihrem Beet frei liegen. 
Das geschah im Herbst, die Wurzeln trockneten also an der feuchten 
Luft nicht aus. Sie hielten sogar Nachtfröste aus. Unter dem Einfluß 
von Licht und niedrigen Temperaturen färbten sie sich rötlich. Nach 
mehreren Wochen hatte sich die Wundfläche von beiden Seiten her 
teilweise oder ganz mit Wundperiderm bedeckt. Nirgends aber war ein 
Einfluß der Verwundung auf die inneren Gewebe zu bemerken; ihr gegen- 
über liegen die verkorkten Endodermzellen in derselben Anzahl und An- 
ordnung wie sonst. Ähnlich wurde Physostegia behandelt; das Ergebnis 
war das gleiche, obwohl die Verwundung nur durch 2 Parenchymlagen 
von der Endodermis getrennt war. Auch eine Wasserkultur von 14 Tagen 
Dauer und Kulturen in 1/,% und 1% Salpeterlösung hatten nach 9 Tagen 
an den verletzten Wurzeln ebensowenig wie an unverletzten eine Ver- 
änderung der Endodermis von Chelone herbeigeführt. 

Die Verwundungen, die den rötlich gefärbten Wurzeln von Chelone 
beigebracht worden waren, gingen in einigen Fällen so tief, daß ein Teil 
der Endodermis und ein größeres Segment des Zentralzylinders abgetragen 
worden waren. Diese neue Fläche hatte sich vollständig mit lebhaft wach- 
sendem Wundgewebe überzogen, das außen ein Periderm gebildet hatte. 
Der stehengebliebene Teil der Wurzel einschließlich des unverletzten Teiles 
der Endodermis war nicht verändert. An der Stelle aber, an der das neue 
Gewebe die durchtrennte Endodermis überlagerte, setzte sie sich fort in 
Reihen von Endodermzellen, die sich aus dem Wundgewebe neu gebildet 
hatten. Die neuen Endodermzellen liegen ungefähr in der Ebene der 
Fläche, die durch das Abschneiden neu geschaffen war. Von den Kork- 
zellen des Wundperiderms sind sie durch mehrere Zellenlagen getrennt. 
Sie wenden sich also von den stehengebliebenen beiden Enden der 
durchschnittenen Endodermis in deutlichem, manchmal rechtem Winkel 
nach innen und setzen sich durch das Wundgewebe mehr oder weniger 
weit fort oder vereinigen sich von rechts und links her miteinander. 
Sie liegen allerdings in einer etwas unregelmäßigen, manchmal unter- 
brochenen Linie. Der Casparysche Streifen ist nicht immer ein regel- 
mäßiges Band, er stellt sich bei Elastinfärbung zum Teil nur als eine Reihe 
zerstreuter Flecken dar, oder es treten nur die Zwickel durch die Färbung 
hervor. Zwischen diesen neuen Endodermzellen von primärem Bau 
liegen auch verkorkte verstreut, etwas zahlreicher als in der normalen 
Endodermis, oft in Gruppen von 6—8, nicht immer einreihig, sondern 
kleinere Felder bedeckend. Auch diese Endodermzellen lassen in ihrer 
Lage keine Beziehungen zu benachbarten Geweben erkennen. In anderen 
Präparaten lief die neugebildete Endodermis vom Ursprungspunkt, also 
von den letzten, stehengebliebenen Endodermzellen in 2 oder 3 neben- 
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einander liegende Strahlen auseinander. Eine dem Perizykel entsprechende 
Bildung läßt sich innerhalb der neuen Endodermis nicht feststellen. Hier 
liegt also wieder einer der wenigen Fälle vor, in denen Endodermzellen 
der Wurzel nicht aus dem Meristem der Wurzelspitze hervorgehen. 

Inwieweit sich die Alters- und Entwicklungszustände an der Art der 
Verkorkung der Endodermis auswirken, wurde an Lampsana communis 
untersucht. Verwendet wurde eine größere Zahl von Pflanzen von ver- 
schiedenem Alter. Es waren das außer jungen, rosettenblätterigen 
Pflanzen solche, die mit der Bildung des Blütenschaftes begannen bis 
zu solchen, die bei der Samenreife abstarben. Kümmerformen wurden 
ebenso berücksichtigt wie verschiedenartige Standorte. Lampsana ist 
einjährig und bildet zunächst eine Blattrosette aus; Keimung und Wachs- 
tum bis zur Rosettenbildung finden zu jeder Jahreszeit statt. Ende Juli 
erhebt sich der Blütenschaft und die Rosettenblätter sterben ab. Sehr 
bald welken auch die Stengelblätter und Mitte August ist mit der Samen- 
reife die ganze Pflanze abgestorben. Die Rosettenpflanze hat in der 
Basis ihrer kurzen Pfahlwurzel eine Endodermis, die nur zu einem sehr 
geringem Teile verkorkt ist (1932, S. 690). Ein wenig weiter spitzen- 
warts ist sie dagegen zu 1/,, !/, oder */, verkorkt und bleibt bei diesen 
Zahlen, soweit die Wurzeln, auch sehr feine, sekundär verdickt sind. Erst 
die primär gebauten Wurzeln, die gelegentlich einen Millimeter stark, 
meist aber sehr fein sind, haben noch gar keine verkorkten Endoderm- 
zellen. Sobald der Blütenschaft erscheint, schreitet die Verkorkung 
weiter vor, so daß in manchen feinen Wurzeln zwar noch keine, in anderen 
gleich starken aber eine vollständige Verkorkung eingetreten ist. Wie 
verschieden aber im einzelnen die Zahlen für die verkorkten Anteile 
ausfallen, geht aus folgendem hervor. Von zwei ungefähr gleichartigen 
Pflanzen aus gleichem Boden hatte die eine einen 4 mm starken, 12 cm 
langen Wurzelzweig mit 6%, die andere einen gleich starken von 15 cm 
Länge mit über 90% verkorkter Endodermzellen. Man kann nur ganz 
allgemein finden, daß zur Zeit der Blüte und des Absterbens die Ver- 
korkung fast alle Endodermzellen erfaßt bis herab zu manchen der feinsten 
Wurzelzweige. Nach dem Absterben der Pflanze finden sich nur ver- 
korkte Endodermzellen. Es wird von weiteren Versuchen abhängen, 
ob man den Ursachen genauer auf die Spur kommt, die das starke Schwan- 
ken in der Bildung verkorkter Endodermzellen hervorrufen. 

Soviel scheint mir aus dem Verhalten von Chelone und Lampsana 
hervorzugehen, daß der die Verkorkung auslösende Faktor vom Leit- 
bündel ausgeht, vielleicht von den Siebröhren, in deren Nähe verkorkte 
Endodermzellen zuerst erscheinen. Von außen her findet nach dem 
Ausfall der hier mitgeteilten Versuche offenbar keine Einwirkung auf 
die Endodermis statt. Wenn wir uns nun überhaupt eine Vermutung 
gestatten dürfen, der allerdings noch fast jede Bestätigung durch Ver- 
suche mangelt, so könnte sie vielleicht dahin gerichtet sein, daß die 
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Verkorkung der Endodermzellen irgendwie in Zusammenhang steht 
mit einem gewissen Mangel an organischen Stoffen. Dieser Mangel 
môchte so entstehen, daB lésliche organische Stoffe (Nahrstoffe) nicht 
mehr in genügendem Maße von den leitenden Geweben zugeleitet werden 
oder von den Endodermzellen an sie zuriickgegeben wurden. Es liegt 
auf der Hand, daß diese Vermutung sehr fragwürdig ist, und daß manche 
Fälle im einzelnen sich nicht .mit ihr in Einklang bringen lassen. Man 
könnte aber wenigstens einmal versuchen, ob man so auf neue Tatsachen 
geführt wird. Es ist jedenfalls nicht zu übersehen, daß verkorkte Zellen 
fast stets an den Grenzen nährstoffreicher Organe auftreten. Periderm- 
zellen — das darf man wohl annehmen — verarmen sogleich nach der 
Entstehung an Nährstoffen, bis sie nur noch eine leere Hülle sind. Für die 
Interkutiszellen hat KROEMER (S. 50) bereits festgestellt, daß sich 
Stärkeeinschlüsse niemals in ihnen finden, auch nicht in den Fällen, wo 
das Rindenparenchym Stärke führt. Auch die Interkutiszellen liegen 
als Grenzschicht abseits vom Nährstoffstrome. Vollständig verkorkte 
Endodermen finden sich dort, wo die primäre Rinde ihr Wachstum 
einstellt und später abstirbt, wo also ein Zurückströmen vorhandener 
Nährstoffe in den Zentralzylinder anzunehmen ist (Dikotylen). Durch- 
laßzellen der Endodermis bei Monokotylen möchten dann verkorken, 
wenn die letzten Nährstoffe sie verlassen haben, die aus der Rinde in den 
Zentralzylinder zurückwandern. Stellen im Herbste die Wurzeln der 
Monokotylen ihr Wachstum ein oder zwingt man sie durch Austrocknen 
dazu, so bildet sich eine Metakutis. Das ließe sich ebenfalls in Zu- 
sammenhang bringen mit der Abgabe von Nährstoffen seitens der 
metakutisierenden Zellen. Daß den absterbenden Wurzeln von Lampsana 
schließlich keine Nährstoffe mehr zugeleitet werden, sondern sie ihnen 
eher zugunsten der reifenden Samen entzogen werden, ist nicht unwahr- 
scheinlich und möchte die Zunahme der Verkorkung nach sich gezogen 
haben, die sonst für eine absterbende Pflanze nicht recht verständlich 
ist. Da nun bei den unvollständig verkorkenden Endodermen die Ver- 
korkungen gewissermaßen launenhaft eintreten, gewinne ich den Ein- 
druck, als entschiede hier über die Verkorkung einer Zelle ein geringes 
Mehr oder Weniger an Nährstoffen. Deren Zufuhr wieder muß abhängen 
von den Schwankungen von Licht, Temperatur und dergleichen. Ist 
aber einmal irgendwie die Verkorkung der Zelle eingetreten, dann bleibt 
sie bestehen; solche Zellen verharren, solange sie vereinzelt oder in nur 
kleinen Gruppen liegen, ohne besondere Leistung oder ohne zu stören 
im Zusammenhang mit ihren Nachbargeweben. Etwas Ähnliches be- 
merkt man übrigens in einzelnen verstreut liegenden Zellen des Rinden- 
parenchyms bei Physostegia und Araucaria; sie verkorken, ohne daß 
sich aus Gestalt und Anordnung eine Möglichkeit der Erklärung ab- 
leiten läßt (1932, S. 671). Vielleicht spielt auch hier die Abgabe von Nähr- 
stoffen eine Rolle. Ganz fraglich wird aber unsere Vermutung bei den 
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verkorkten Endodermiszellen, die durch Ausbildung tertiärer Stütz- 
wände (1932, S. 685) ein weiteres Wachstum erfahren, also Nährstoffe 
aufnehmen. Ferner läßt sich die Ursache der oben erwähnten Mantel- 
bildung beim Abzweigen von Seitenwurzeln hier nicht recht einordnen 
und ebenso nicht die Tatsache, daß bei Lampsana nahe der Wurzel- 
basis meist nur primäre Endodermzellen, weiter spitzenwärts ein beträcht- 
licher Teil verkorkter anzutreffen sind, während bei Delphinium nudi- 
caule am Wurzelhals verkorkte, sonst nur primäre Endodermzellen 
auftreten (1932, S. 688). 


Zusammenfassung. 


Der Casparysche Streifen ist bei längerer Versuchsdauer permeabel 
für Farblösungen, die in den Zellwänden wandern. Für eine bestimmte 
Zeit jedoch stauen sich die Lösungen vor ihm, so daß der jenseits liegende 
Teil der Zellwand gar nicht oder mindestens schwächer gefärbt ist. Die 
Versuchsanordnung beruht auf dem Eintauchverfahren, bei dem der Farb- 
stoff vom Zentralzylinder der Wurzelaufgesaugt wird. Zueinerentsprechen- 
den Stauung führt es, wenn man die Lösungen von der primären Rinde 
her in der Richtung auf den Zentraizylinder vordringen läßt. Entfernt 
man die primäre Rinde bis dicht an die primäre Endodermis, so entstehen 
Kutisierungen in deren Zellwänden, die die äußeren Wände bis an den 
Casparyschen Streifen erfassen, während die Innenwände nicht kutisiert 
werden. Die Wurzel macht also mit den ihr eigenen Stoffen die Endoderm- 
wände unwegsam, derart, daß der Streifen die Grenze bildet. 

Die verkorkten Endodermzellen von Wurzeln mit teilweise verkorkter 
Endodermis zeigen ein starkes Schwanken ihrer Anzahl und Anordnung. 
Sie häufen sich um Durchbruchsstellen von Wurzelzweigen. Sie sind 
nicht zu beeinflussen durch Kultur in Nährlösung, Salpeterlösung, 
an freier Luft und durch Verwundung äußerer Rindenteile. 

Trägt man tangential Wurzelgewebe bis in den Zentralzylinder ab, 
so entstehen innerhalb des Wundgewebes neue primäre und verkorkte 
Endodermzellen. 

Entwicklungszustand und Standort (Lampsana ) lassen eine Beziehung 
zur Verkorkung der Endodermis nur insofern erkennen, als mit dem Blühen 
die Verkorkung zunimmt und mit dem Absterben vollständig wird. 

Der leitende Gedanke für weitere Versuche könnte der sein, daß 
eine Verarmung an Nährstoffen mit der Verkorkung einer Endoderm- 
zelle in Zusammenhang steht. 
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UBER DIE BLATTBILDUNG DER OPHIOGLOSSACEEN, 
INSBESONDERE VON OPHIOGLOSSUM. 


Von 


WILHELM TROLL 
(Halle a. d. 8.) 


Mit 16 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Februar 1933.) 


Einleitung. 

Die Gliederung der sporenbildenden Blattorgane der Ophioglossaceen 
in einen sterilen und einen fertilen Abschnitt, welch letzterer eine un- 
gewöhnliche Stellung einnimmt, indem er auf der Oberseite des sterilen 
Blattanteiles entspringt, hat den Botanikern bei dem Versuche, diesen 
Blattbau auf die normalen Verhältnisse randlicher Spreitengliederung 
zurückzuführen, von jeher die größten Schwierigkeiten verursacht. 
Es fehlt denn auch nicht an einer ganzen Reihe von Deutungsversuchen, 
die aber alle mehr oder weniger spekulativen Charakter tragen und schon 
aus diesem Grunde wenig befriedigen. i: 

So gab es eine von STRASBURGER (29), CELAKOVSKŸ (11) und vor 
allem von Bower (2, 3) vertretene Richtung, die annahm, es bestünden 
nähere Beziehungen zwischen Ophioglossaceen und Lycopodiaceen. 
Das Blatt von Ophioglossum sei homolog mit einem Lycopodium-Sporo- 
phyll und unterscheide sich von einem solchen nur durch die Verzweigung 
bzw. Kammerung des Sporangiums. Es leuchtet ein, daB fiir eine so 
gewagte Spekulation stichhaltige Beweis- oder auch nur Wahrschein- 
lichkeitsgründe nicht beigebracht werden konnten 1. 

Eine bloBe Flucht in einen Begriff ist es, wenn HIRMER (16, S. 544) 
die Gliederung des Ophioglossaceenblattes durch ,,seriale Teilung“ 
erklart. Es wurde schon an anderer Stelle (32) darauf hingewiesen, 
daß der Ausdruck ,,seriale Spaltung‘ nichts anderes ist als eine Umschrei- 
bung der Tatsache, daß das Blatt dieser Pflanzen wegen des laminalen 
Ursprungs des fertilen Abschnittes wie gespalten erscheint. Erklärenden 
Wert kann er nicht für sich beanspruchen. Die ,,Spaltung‘ selbst bedürfte 
in diesem Fall einer Erklärung. 

Nach GoEBEL (15, S. 1262) ,,handelt es sich offenbar um eine abnorme 
Art der Blattverzweigung‘‘. Er vergleicht (14, S. 19) das Ophioglossaceen- 
blatt mit gewissen Mißbildungen, die namentlich bei Brassica oleracea 

1 Es sei im übrigen daran erinnert, daß auch WILLDENOW die Ophioglossaceen 
und Lycopodiinen unter der gemeinsamen Bezeichnung ,,Stachypteriden“ zusammen 
gestellt hat, wogegen bereits KauLruss (19, 8.99) das Bedenken geäußert hat, 
diese Gruppierung erscheine „nicht ganz bequem.“ 











548 Wilhelm Troll: Uber die Blattbildung 


gelegentlich auftreten und als var. costata nepenthiformis des öfteren be- 
schrieben worden sind. „Was hier abnorm auftritt, ist bei den Ophio- 
glosseen normal.‘ Doch wird eine solche Deutung des Blattes als ,,.normale 
Abnormität‘‘ kaum hinreichen, um seine Eigentümlichkeiten verständlich 
zu machen; sie geht vielmehr in geschickter Weise an dem eigentlichen 
Problem vorbei. Auf ähnliche Art versuchte Gorse (14, S. 14) das 
normale Vorkommen von Schild- und Schlauchblättern mit der Fähig- 
keit anderer Pflanzen, gelegentlich als Abnormitäten solche zu bilden, 
in Beziehung zu bringen. 

Wieder eine andere Ansicht vertritt ZIMMERMANN (33, S. 203). „Am 
einfachsten scheint mir die Deutung, daß hier ein Überbleibsel des 
Verzweigungstyps bei den Rhyniaceen und Coenopteridales vorliegt, bei 
dem ja die Verzweigungen ganz allgemein nicht in einer Ebene erfolgten.‘ 
Zur Stützung dieser „historischen Erklärung‘‘ der Blattform der Ophio- 
glossaceen weiß ZIMMERMANN nur den anatomischen Bau des Blattstieles 
(der ‚„‚Wedelachse‘‘) heranzuziehen, dessen „einigermaßen radiäre Sym- 
metrie‘ er als Erinnerung an die einstige Sproßnatur des Blattes auffaßt. 
Wir werden sehen, daß es einer solchen Hypothese gar nicht bedarf und 
auch hierbei die sog. „phylogenetische Methode‘ vor den exakten 
Methoden der vergleichenden Morphologie ihre gänzliche Haltlosigkeit, 
um nicht zu sagen Nichtigkeit bezeugt. 

Von älteren Anschauungen seien die von ROEPER und BRAUN ane 
geführt. Letzterer (8, S. 301) nahm an, die „Ähre‘“ von Ophioglossum 
sei „das einzige zur Ausbildung kommende Blatt eines Auges in der 
Achsel des sterilen Blattes, mit dessen Stiel der Stiel der Ahre verwächst“. 
Nach Roeper (26, S. 460 und 27, S. 109) treten die Blätter der Ophio- 
glossaceen (Botrychium) gedoppelt auf, jeweils ein steriles in Gemein- 
schaft mit einem fertilen; indem ihre Stiele miteinander verschmelzen, 
kommt das eigenartige Doppelblatt zustande. 

Der Roererschen These sind Prest (25, 8.41) und METTENIUS 
(20, S. 119) entgegengetreten. Unter dem Einfluß ihrer Kritik hat sich 
Roeper später (28, S. 243) eine andere Erklärung des Blattbaues zurecht- 
gelegt, der sich auch Horze (18, S.270) und CHRYSLER (12, 8. 16) 
angeschlossen haben. Er vergleicht das Blatt der Ophioglossaceen, 
insonderheit von Botrychium Lunaria, mit einem fertilen Aneimia- 
Blatte!, von dem es sich grundsätzlich nur dadurch unterscheiden soll, daß 
die beiden fertilen Spreitenabschnitte miteinander zu einem einzigen und 
daher median auf der Blattoberseite inserierten Organ verwachsen sind. 

In dieser Form freilich ist ROEPERs Ableitung des Ophioglossaceen- 
blattes nicht haltbar. Sie birgt aber einen richtigen Kern insofern, als 
sie annimmt, der fertile Abschnitt sei eine Randausgliederung des sterilen. 


1 Dieser Vergleich ist an sich sehr alt. Schon SLOANE hat auf Taf. 25, Fig. 6 
seiner Naturgeschichte von Jamaica (1707) eine Aneimia abgebildet mit der Be- 
zeichnung ,,Lunaria elatior matricariaefolia spica duplici.“ 
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Jedenfalls ist diese Auffassung dem wirklichen Sachverhalt am nächsten 
gekommen. Es wurde aber sowohl von RoEPER wie von anderen versäumt, 
des näheren auszuführen, wodurch die Verschmelzung der an sich seit- 
lichen Fiedern zu der einen medianen eigentlich veranlaßt wird. Daß 
es sich dabei nur um einen kongenitalen Vorgang handeln kann, hat 
bereits HoLLE (18, 8S. 271) erkannt, wenn er betont, daß ,,der Begriff 
der Verwachsung nicht im ontogenetischen, sondern wie bei den gamo- 
petalen Blumenkronen nur im phylogenetischen Sinne anzuwenden“ ist. 

Die ganze Lage des Problems gleicht einigermaßen derjenigen, die 
ich bei der Untersuchung der Morphologie der Schildblätter vorfand. 
Auch deren Zustandekommen wurde von älteren Forschern auf Ver- 
wachsung der Spreitenränder an der Basis eines herz- oder pfeilförmigen 
Blattes zurückgeführt ohne eine Begründung dafür, wie ein solcher Vor- 
gang zu denken sei. Hier brachte die Analyse des Blattstielbaues die 
Lösung des Problems. 

Bei den Ophioglossaceen müssen wir zunächst die Blattform als ganze 
problematisch nehmen und, unabhängig von der Rozrrerschen Deutung, 
zusehen, ob sie sich mit anderen, besser bekannten Blattformen in nähere 
Beziehung setzen läßt. 

I. 

Der fertile Abschnitt des Ophioglossaceenblattes entsteht im Verlauf 
der Ontogenese als Auswuchs auf der Oberseite des vegetativen Blatt- 
abschnittes. Bei bloß entwicklungsgeschichtlicher Einstellung mag man 
sich bei dieser Feststellung beruhigen. Man muß sich nur im klaren 
darüber sein, daß es sich dabei lediglich um eine Beschreibung des Ent- 
stehungsvorganges handelt. Der Morphologe dagegen sucht nach einer 
Erklärung für das Auftreten einer so merkwürdigen Bildung. Er wird 
fragen: Wie kann ein solcher Auswuchs überhaupt entstehen?! Welche 
Grundlagen sind dafür in der Organisation des ganzen Blattes vorhanden ? 
Der Hinweis auf die Möglichkeit der Bildung von blattoberseitigen 
Auswüchsen bei abnormer Entwicklung ist keine Antwort auf diese Frage. 
Man wird also nach anderen Beispielen suchen, in denen normalerweise 
adazxiale Auswüchse der Blattfläche vorhanden sind, und wird dabei auf 
die totalen Stipeln und die verdoppelten bzw. schildförmigen Blatt- 
spreiten stoßen. 

Sowohl die totale Stipulation wie die Peltation des Blattes stehen 
aufs engste mit dem Bau des Blattstieles im Zusammenhang, wie ich in 
meiner Abhandlung über die Morphologie der schildförmigen Blätter (31) 
des näheren ausgeführt habe. Dasselbe gilt für einen Teil der mit Doppel- 
spreiten ausgestatteten Blattorgane, besonders die diplophyllen Caltha- 
Arten, wozu man meine Darstellung in der der Erscheinung der Diplo- 
phyllie gewidmeten Studie (30) vergleiche. 

Schon bei Behandlung der schildförmigen Blätter (31, S. 158) habe 
ich, zunächst freilich mit einer gewissen Zurückhaltung, die Vermutung 

Planta Bd. 19. 36a 











550 Wilhelm Troll: Uber die Blattbildung 


ausgesprochen, es könnte der fertile Abschnitt des Ophioglossaceenblattes 
einem Schildauswuchs entsprechen, ,,vergleichbar der Querfieder an der 
Spreite von Rodgersia pinnata“. 

In Abb. 1 ist ein Laubblatt von Rodgersia pinnata Francu. dargestellt, 
das man auf den ersten Blick für ein gewöhnliches Fiederblatt halten 
könnte. Bei genauerem Zusehen allerdings fällt daran die basale Fieder 
auf, die nicht in die In- 
sertionsebene der übrigen 
Spreitenfiedern fällt, son- 
dern quergestellt ist. Es 
handelt sich in dieser 
Querfieder um jenen Teil 
der Spreite, der bei R. 
tabularis Kom. die Schild- 
form des Blattes bedingt. 

Auch das Blatt von 
R. pinnata ist als Schild- 
blatt zu bezeichnen. Es 
unterscheidet sich von 
gewöhnlichen Schildblät- 





Abb. 1. Rodgersia 


pinnata FRANCH., tern mit geschlossener 
Qu Querfioder. Spreite nur darin, daB 
Verkl. seine Lamina gefiedert 


ist und eine gestreckte 
Rhachis besitzt. Diese 
weist auf ihrer Oberseite 
eine seichte Rinne auf, 
die bis an die Querfieder- 
herabreicht. Unter dieser 
setzt sie sich in den 
zylindrischen Stiel des Blattes fort, der vollkommen unifazial gebaut 
ist, wie es bei einem Schildblatt nicht anders erwartet werden kann. 
Die Querfieder ist von ihrer Ansatzstelle aus als flacher Längswulst 
noch ein Stück weit am Stiel abwärts zu verfolgen, was auf starke 
Streckung des Blattes in der Insertionszone dieser Fieder hindeutet. 
An Stelle der Querfieder steht manchmal ein Paar einander dicht 
genäherter Fiedern, die auch teilweise miteinander verwachsen sein 
können. 

Die Ähnlichkeit dieser Blattform mit einem Ophioglossaceenblatte 
liegt auf der Hand: der über der Querfieder liegende Teil der Spreite 
entspricht dem sterilen, bei Ophioglossum ganzrandigen, bei Botrychium 
und Helminthostachys gefiederten Blattabschnitt, die Querfieder selbst aber 
wäre dem fertilen Abschnitt homolog zu setzen. Wie dieser entspringt 
sie nicht seitlich an der Rhachis, sondern in der Mediane der Blattoberseite. 
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Das Ophioglossaceenblatt ware sonach als Schildblatt anzusprechen und 
würde diesem Umstand seine ,,Spaltung‘ in zwei serial angeordnete 
Abschnitte verdanken. 

Der exakte Nachweis, daB es sich in den fertilen Blättern der Ophio- 
glossaceen um eine der Peltation entsprechende Gestaltung handelt, 
kann nicht auf vergleichendem Wege geführt werden. Wir müssen dazu 
Anhaltspunkte gewinnen, die im Bau dieser Blatter selbst liegen. Vor 
allem wird es darauf ankommen zu zeigen, daB die Blattstiele hier ebenso 


V 





V 
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Abb. 2. I, II Botrychium Lunaria, jüngeres und älteres Stadium der Blattentwicklung im 

Längsschnitt; III, IV Ophioglossum pendulum, jüngeres und älteres Stadium der Blatt- 

entwicklung im Längsschnitt; V Vegetationspunkt des sterilen, v des fertilen Spreitenteiis. 

Sonstige Erklärung im Text. Nach HOFMEISTER (I), HOLLE (II) und CAMPBELL (III, IV). 
Vergr. 


unifazial gebaut sind, wie das bei Schildblättern ganz allgemein der Fall 
ist. Daneben kommt auch die Entwicklungsgeschichte der Blätter in 
Betracht, die schon des öfteren untersucht wurde, so daß es genügt, auf 
das übereinstimmende Urteil sämtlicher Autoren, die sich damit befaßt 
haben, hinzuweisen. Zugrunde gelegt seien die Verhältnisse, die in der 
Gattung Botryckium angetroffen werden. Die beiden anderen Gattungen 
stimmen mit ihr in allen wesentlichen Punkten überein. Auch zwischen 
den einzelnen Botrychium-Arten bestehen nur unbedeutende Unter- 
schiede. 

Die Anlage eines fertilen Botrychium-Blattes entsteht als einfacher 
Höcker, der sich weiterhin seitlich und nach vorne um den Vegetations- 
punkt der Sproßachse ausdehnt, so daß das junge Blatt (Abb. 2 I) die 
Sproßspitze deckelartig überwölbt. Es ist aber nicht der Gipfel der Blatt- 
anlage, welcher sich nach vorn überbeugt; die den Aufbau des Blattes 
besorgenden Initialen liegen nicht am Vorderrande, sondern auf der 
gewölbten Oberseite des Deckels. 

Bei Anlegung des fertilen Blattabschnittes entsteht auf der Ober- 
seite unter der den Gipfel der Anlage einnehmenden Initialengruppe 
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ein zweiter Vegetationspunkt, der sich bald hôckerartig hervorwölbt 
und künftig zum fertilen Blatt-Teil heranwächst, während der primare 
Vegetationspunkt den sterilen Blattabschnitt aufbaut. Dieses Stadium 
ist in Abb. 2 II nach Hoze (18, Taf. IV, Fig. 18) dargestellt. Es ist dem 
Wesen nach dasselbe Bild, das man erhält, wenn man ein junges Blatt 
von Rodgersia pinnata oder aesculifolia (vgl. Abb. 17 III bei Trorı 
[31, S. 182]) median der Länge nach spaltet. Die Spitze der Mittelfieder 
entspricht dem Vegetationspunkt V des sterilen, die Spitze der Querfieder 
dem Vegetationspunkt v des fertilen Abschnittes am Botrychium-Blatt. 
Der Rand der Anlage bei R aber wäre als identisch mit dem Vereini- 
gungspunkt der Ränder des Blattgrundes bei O anzusehen. Der Blatt- 
grund selbst ist auch bei Rodgersia kapuzenartig entwickelt und um- 
schließt die Anlagen der folgenden Blätter in derselben Weise, wie das bei 
Botrychium der Fall ist. Ein Unterschied ist nur insofern zu erkennen, 
als der Blattgrund der meisten Botrychium-Arten in einem Querspalt, 
der von Rodgersia in einem Längsspalt sich öffnet. Ein solcher ist aber 
auch bei Botrychium virginianum Sw. vorhanden, von dem deshalb eine 
„offene Scheide‘ angegeben wird (Bırrer [1, S.459]). Ferner ist zu 
erwähnen, daß der Scheiden- bzw. Stipularsaum des Botrychium-Blattes 
keine'Leitbiindelversorgung erhält, weshalb man ihn auch als bloße Wuche- 
rung der Stammoberfläche, sie sich am Blattstiel emporzieht, aufgefaßt 
hat, wie mir scheint zu Unrecht. Bei Botrychium wenigstens liegt eine den 
Blattscheiden der Angiospermenblätter durchaus vergleichbare Bildung 
vor. 

Wir können also an dem jungen Botrychium-Blatt in Abb. 2 II einen 
Blattgrund und über diesem ein in Anlegung begriffenes Oberblatt unter- 
scheiden, das mit einem Schildblatt insoferne übereinstimmt, als neben 
dem Spreitenprimordium eine der Querfieder des Rodgersia-Blattes 
vergleichbare Querzone an der Spreitenbasis vorhanden ist, die zum 
fertilen Abschnitt sich entwickelt. Zwischen Ober- und Unterblatt 
befindet sich die Stielanlage, die einen kreisférmigen Querschnitt be- 
sitzt. Der Stiel tritt also von vorneherein als zylindrische Zone in Er- 
scheinung, was darauf hinweist, daß er unifazial gebaut ist. 

Daß die Anlegung des fertilen Abschnittes bei Ophioglossum ebenso 
erfolgt wie bei Botrychium, geht aus Abb. 2 III und IV hervor, wo 
Längsschnitte durch junge Blätter von O. pendulum nach CAMPELL 
wiedergegeben sind. 

Eine entwickelte Pflanze von Botrychium matricariae Spr. ist in 
Abb. 3 dargestellt. Das einzige große Blatt an ihr besitzt einen verhältnis- 
mäßig kurzen Stiel (St), aus dem die beiden hier mit verlängerter stiel- 
artiger Basis versehenen Abschnitte der Spreite entspringen. Sie sind 
auf den einander zugekehrten Seiten abgeflacht bzw. mit einer flachen 
Rinne versehen, die sich am sterilen Abschnitt in die Oberseite der Lamina 
fortsetzt und auch am fertilen Abschnitt bis in dessen Verzweigungen 
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hinein zu verfolgen ist. Die beiden Sprei- 
tenabschnitte kehren also ihre der Ober- 
seite des Blattes entsprechenden Flach- 
seiten in ähnlicher Weise aufeinander zu 
wie Lamina und Querfieder des Blattes 
von Rodgersia pinnata. Kein Zweifel, 
daß sie auch in ihren stielartigen Basal- 
stücken bifazial gebaut sind gegenüber 
dem Stiel, der durch seine kreisrunde 
Querschnittsform unifazialen Bau zu ver- 
raten scheint. 

Der exakte Nachweis jedoch, daß der 
Stiel des Ophioglossaceenblattes wirklich 
unifazial gebaut ist, kann nur auf ana- 
tomischem Wege geführt werden und ist 
den beiden folgenden Abschnitten vor- 
behalten. 

II. 


Am deutlichsten kommt der Unter- 
schied von bifazialem und unifazialem 
Blattstielbau in der Leitbiindelanordnung 
zum Ausdruck. Wie an anderer Stelle 
eingehend dargetan wurde (31, S. 163), 
besitzen bifaziale Blattstiele einen nach 
oben offenen Leitbiindelbogen. Wo die 
Oberseite nur schwach entwickelt ist, sind 
dessen beiden äußersten Stränge einander 
angenähert, um bei gänzlicher Unter- 
drückung der Oberseite nicht selten zu 
einem einzigen Strang zu verschmelzen, 
der als Ventralmedianus dem Dorsal- 
medianus oder Mittelnerven des Blattes 
gegenüberliegt (Abb.6IV). Damit hat 
sich der Leitbündelbogen zu einem Kreis 
geschlossen, was also ein Ausdruck da- 
für ist, daß der Stiel aus einem bifa- 
zialen Organ zu einem unifazialen ge- 
worden ist. 

An Blättern, die einen deutlich ent- 
wickelten Blattgrund besitzen, vollzieht 
sich der Übergang von der bifazialen 
Struktur der Blattbasis zum unifazialen 
Bau des Stieles allmählich. Wir haben 
dafür (31, S. 166) ein lehrreiches Beispiel 
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Abb. 3. Botrychium matricariae 
(Tischberg bei München, September 
1932). Aus der Grundachse entspringt 


ein einziges fertiles Blatt, dessen 
runder Stiel (St) an der Basis von 
den vertrockneten Resten des vor- 
jährigen Blattes (S) umgeben ist und 
sich oben in die beiden Spreiten- 
abschnitte (Z, und L,) teilt. Der fertile 
Abschnitt (L,) ist so gedreht, daß er 
von der Oberseite zu sehen ist. Die 
stielartige Basis sowohl des sterilen 
(L,) wie des fertilen (L,) Abschnittes 
ist oberseits abgeflacht. 
Vergr. 1'/,fach. 
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in den Blättern von Lupinus Cruckshanksii A. Gray gegeben, wo in 
den Blattgrund drei Biindel eintreten, die sich sämtlich weiterverzweigen. 
Vor allem geben die seitlichen Bündel nach außen weitere Aste ab, die 
sich, da die Oberseite am Übergang vom Blattgrund und Stiel reduziert 





Abb. 4. Lupinus Cruckshanksii, Querschnitte durch den Blattgrund (I —III) und Blattstiel 
(IV—VII). Xylem der Leitbündel schraffiert. Vergr. 6fach. 


wird, nach der Mediane hin annähern. Weiter oben, wo die Stieloberseite 
gänzlich unterdrückt ist, kommt auf diese Weise ein geschlossener Kreis 
von Leitbündeln zustande (Abb. 4). 





Abb. 5. Tropaeolum majus, Querschnitte durch Blattgrund (I, II) und Blattstiel (III, IV). 
Der Blattgrund (G) ist in I und II mit der Sproßachse (S) vereinigt. Zwischen beiden 
der Leitbündelzylinder des Achselsprosses (4). Xylem der Leitbündel schraffiert. 
Vergr. 8fach. 


Wo der Blattgrund nicht frei entwickelt, sondern mit der Achse 
verbunden ist, geht auch die Umstellung der bifazialen Bündelanordnung 
in die unifaziale in einer Blatt und Achse gemeinsamen Zone vor sich, 
der Stiel entspringt bereits als unifaziales Organ aus der Achse. Dafür 
wurde a. a. O. unter anderen Tropaeolum majus als Beispiel genannt 
(Abb. 5). 
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Indes geniigt als Kriterium fiir unifazialen Bau keineswegs allein die 
Tatsache, daB der Leitbündelbogen zum Kreise geschlossen ist. Das 
ist z. B. auch der Fall im Rankenabschnitt des Nepenthes-Blattes, den 
man deshalb auch zu Unrecht fiir ein unifaziales Organ gehalten hat. 
Wie ich aber zeigen konnte (31, S. 276), handelt es sich lediglich um einen 
abgerundeten bifazialen Blattabschnitt. Während nämlich in einem 
unifazialen Stiel die Xylemteile der Leitbündel sämtlich dem Zentrum 
zugekehrt sind, schauen sie hier auf der adaxialen Seite nach außen, 
trotzdem sie einfach kollateral gebaut sind. 

Als anatomische Kriterien für unifazialen Stielbau kommen also in 
Frage: 1. Vorhandensein eines geschlossenen Leitbündelbogens bei 
kollateralem Leitbündelbau; 2. endoskope Orientierung der Xylemteile 
sämtlicher Leitbündel. Wo die Leitbündel nicht bogenförmig angeordnet 
sind (wie bei Monokotylen) oder nicht einmal kollateral gebaut sind, 
versagen die anatomischen Merkmale als Anhaltspunkte für die Ent- 
scheidung der Frage, ob uni- oder bifazialer Bau vorliegt. 

Unter den Ophioglossaceen besitzen die Arten der Gattung Botry- 
chium im Blattstiel entweder ausgesprochen konzentrische (periphlo- 
ematische) Bündel oder doch solche, die, wenn sie auch durch stärkere 
Phloementwicklung auf der Außenseite dem kollateralen Bau sich nähern, 
ihn nicht in typischer Form zeigen. Bei den Arten von Ophioglossum und 
Helminthostachys dagegen sind die Leitbündel echt kollateral gebaut und 
außerdem ähnlich bogenförmig angeordnet wie im Blattstiel der Dikotyien. 
Das letztere gilt vor allem für die Gattung Ophioglossum, die deshalb 
in besonderer Weise zur Beantwortung der Frage geeignet ist, ob uni- 
fazialer oder bifazialer Blattstielbau vorliegt. Sie sei deshalb ausschließ- 
lich den nachfolgenden Ausführungen zugrunde gelegt. Bei der sonstigen 
Übereinstimmung in der Blattgestaltung werden sich von hier aus leicht 
Rückschlüsse auf die beiden anderen Gattungen ziehen lassen. 

Angaben über den Leitbiindelverlauf in den Blättern der Ophio- 
glossum-Arten enthält die einschlägige Literatur in so großer Zahl, daß 
dem kaum etwas Neues hinzuzufügen ist. Man hat den Bündelverlauf 
auch schon wiederholt zur Deutung der eigenartigen Blattgliederung 
herangezogen. Eine Auswertung der Bündelanordnung unter dem hier 
interessierenden Gesichtspunkt des unifazialen Stielbaues dagegen steht 
noch aus und soll hier zunächst für die Sektion Euophioglossum PRANTL, 
zu der die Mehrzahl der Arten gehört, vorgenommen werden. 

Der Darstellung des Blattbaues der beiden Sektionen Ophioderma 
Pres und Cheirogiossa PRESL sind die beiden letzten Abschnitte gewidmet. 


III. 
Den Arten der Sektion Euophioglossum ist nach PRANTL (23, S. 350; 
24, S. 299) gemeinsam, daß in die Blattstielbasis aus dem Stamm drei 
Bündel eintreten; im einzelnen jedoch ergeben sich Verschiedenheiten, 
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die in diesem Zusammenhang von Interesse sind und deshalb an drei 
Beispielen erläutert werden sollen. 

Am einfachsten liegen PRANTL zufolge (22, 8. 157) die Verhältnisse 
bei O. lusitanicum L., wozu man die schematisierten Querschnitte Abb. 6 
I—III vergleiche. „Der am Grund einer Masche des Stammskelets 
entspringende Strang gibt an der Basis des Blattstiels alsbald zwei 
schwächere Äste nach links und rechts ab, welche als Lateralstränge 
bezeichnet seien, und welche bis an die Basis der sterilen Lamina den hier 
ungeteilten Medianstrang begleiten, auf dem Querschnitt die Ecken 
eines Dreiecks einnehmend. Ist nun das Blatt fertil, so gibt jeder Lateral- 
strang oberseits einen weiteren Ast ab; diese beiden Äste vereinigen sich 
alsbald in der Mittellinie der Oberseite zu dem einzigen in den fertilen 
Abschnitt austretenden Strang.“ Dem Dorsalmedianus (m) steht also 


y-2+2' 
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Abb. 6. I—iII schematisierte Querschnitte durch den Blattstiel von Ophioglossum lusi- 

tanicum; IV Querschnitt durch den Blattstiel von Caltha palustris (kleines Blatt, in dem 

neben dem Hauptstranggeriist nur 2 Nebenstränge vorhanden sind). m Dorsal- und 
+ Ventralmedianus, 1 und 2 bzw. 1’ und 2’ Lateralstränge, n und n’ Nebenstränge. 


ein Ventralmedianus (v) gegenüber, wie er auch in unifazialen Stielen 
vielfach vorhanden ist (Abb. 6 IV), wo er ebenso durch Verschmelzung 
der äußersten lateralen Stränge zustande kommt. Wir können also auch 
den Stiel von O. lusitanicum und ähnlicher Arten für unifazial erklären. 
Und da der Ventralmedianus in den fertilen Abschnitt einzieht, gleiches 
aber auch bei gefiederten Schildblättern für die Querfieber zutrifft, 
so ergibt sich auch eine Übereinstimmung zwischen dem Ophioglossum- 
Blatt und Schildblättern. 

Für O. vulgatum L. hat HoLLe (18, S. 270) den Strangverlauf im Blatt- 
stiel beschrieben. Er läßt sich weitgehend mit der Bündelanordnung 
im Blattstiel von Lupinus Cruckshanksii (Abb. 4) vergleichen, nament- 
lich darin, daß die Vermehrung der Bündelzahl durch seitliche Aus- 
zweigung von drei an der Basis des Blattes allein vorhandenen Strängen 
erfolgt. Die aus dem Leitzylinder des Stammes austretende einfache 
Blattspur gibt „am Grunde des Blattstiels zwei seitliche Zweige ab, 
die sich weiter nach derselben Seite verzweigen, nach der sie selbst ab- 
gezweigt sind. AuBerdem gibt der iibriggebliebene mittlere Strang weitere 
seitliche Aste ab. Diese Strange stellen sich auf dem Querschnitt in 
einen Bogen, der sich endlich auf der entgegengesetzten inneren Seite 
des Blattstiels zu einem Kreise schlieBt, der aus 12—16 Strängen besteht. 
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Ven diesen Strängen kann sich gelegentlich der eine oder der andere 
spalten, oder auch können zwei benachbarte verschmelzen. Die 4—6 





Abb. 7. Ophioglossum pedunculosum. I fertiles Blatt, 
II Blatt mit rudimentiertem fertilen Abschnitt (R), 
III und IV sterile Blätter. Vergr. 1’/,fach. 

(M. Zahn delin.) 
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nach innen (also der Stammachse) gelegenen Stränge, die zur Hälfte der 
rechten, zur Hälfte der linken Seite des in das Blatt eintretenden Stammes 
entstammen, gehen in den fertilen Blatteil über“. Die übrigbleibenden 
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7—11 Strange sind in einem nach oben offenen Bogen angeordnet und 
verlaufen weiterhin in den sterilen Blattabschnitt. „Im Stiele der fer- 
tilen Spreite liegen die eintretenden Stränge in einem Bogen, der seine 
Öffnung der des Bogens im sterilen Blatteile entgegenkehrt.‘“ Steriler 
und fertiler Abschnitt selbst also zeigen bifaziale Bündelanordnung, 
und es sei hier an das erinnert, was wir oben über die äußere Gestaltung 
der stielartigen Basis dieser Spreitenteile bei Botrychiwm matricariae 
bemerkt haben. Der Stielquerschnitt dagegen zeigt sämtliche Stränge 
auf die Peripherie eines Kreises geordnet, und zwar so, daß sie ihre 
Xylemteile sämtlich nach dem Zentrum hinwenden. Der Stiel ist also 
unifazial gebaut. 

Ein ähnliches Bild wie bei O. vulgatum erhält man auf Querschnitten 
durch den Stiel des Blattes von O. pedunculosum Desv. Das Blatt als 


uv 
@°o f 
@ © 
I e 
I 
r 


Abb. 8. Ophioglossum pedunculosum. I—III Querschnitte durch den Stiel eines fertilen 

Blattes; IV Querschnitt durch die stielartige Basis des fertilen Abschnittes; V Querschnitt 

durch den Stiel eines Blattes mit rudimentärem fertilen Abschnitt (r rudimentärer Leit- 

strang); VI, VII Querschnitte durch den Stiel eines sterilen Blattes. Nähere Erklärung 
im Text. Vergr. 





Ganzes ist in Abb. 7 I dargestellt. Die Leitbündelanordnung im Stiel ist 
hier wegen der geringeren Zahl der Stränge sogar noch übersichtlicher 
als bei O. vulgatum. Im unteren Drittel des Stieles sind wie beiO. vulgatum 
nur 3Leitbündel vorhanden, die ihre Xylemteile nach dem Zentrum kehren 
(Abb. 81). Da der Stiel außerdem eine rundliche Querschnittsform 
besitzt, so kann über seinen unifazialen Bau kaum ein Zweifel bestehen, 
trotzdem die Verzweigung der Lateralstränge erst über dieser Zone 
einsetzt !. 

1 Was die Zahl der Leitbündel anlangt, so sei an die Verhältnisse in den Blatt- 
stielen diplophyller Caltha-Arten erinnert, welche an anderer Stelle eingehend dar- 
gestellt wurden (30, S.377). Auch sie sind unifaziale Organe mit nur drei, ja bei 
©. dioneaefolia nur einem Leitbündel. Der Ventralmedianus und teilweise auch die 
Lateralstränge sind unterdrückt. Das Strangsystem kann also in unifazialen 
Stielen sehr vereinfacht auftreten, was namentlich dann zu groben Täuschungen 
Veranlassung geben kann, wenn, wie bei den genannten Caltha-Arten, sekundäre 
Abflachungen des Stieles hinzukommen. 
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Auf Querschnitten durch die Stielmitte (Abb. 8 II und III) ist ein 
geschlossener Kreis von 6—9 kollateralen Leitbündeln mit endoskopen 
Xylemteilen zu sehen, deren obere, in Abb. 8 III mit v bezeichnete in 
den fertilen Abschnitt des Blattes einziehen, um sich darin seitlich zu 
verzweigen. Ein Querschnitt durch diesen Teil des Blattes (Abb. 8 IV) 
zeigt einen nach der Oberseite des sterilen Abschnittes offenen Bogen von 
5 Strängen, also bifaziale Struktur. 

Neben den fertilen Blattorganen kommen bei ©. pedunculosum 
regelmäßig auch sterile Blätter vor. Unter diesen kann man zweierlei 
Formen unterscheiden: solche, bei denen der fertile Abschnitt überhaupt 
unterdrückt ist (Abb. 7 II, IV) und andere, bei denen er als winziges 
Rudiment an der Basis des sterilen nachweisbar ist (À in Abb. 7 II). 
Diese sterilen Blätter gehen den fertilen stets voraus und sind als gehemmte 
Primärformen zu betrachten. Bei den ersterwähnten kommt der fertile 
Abschnitt überhaupt nicht zur Entwicklung. Die stielartig verschmälerte 
Basis des sterilen Spreitenabschnittes zeigt deshalb bifazialen Bau und 
bifaziale Gestalt (Abb. 8 V). Der Blattstiel selbst, in den sie unten sich 
fortsetzt, ist dagegen abgerundet und dürfte, da er der Stielbasis der 
fertilen Blätter auch anatomisch gleicht, unifazialer Natur sein. 

An Blättern mit verkümmertem fertilen Teil zeigt der Stielquerschnitt 
auf der adaxialen Seite nur einen einzigen Leitstrang von rudimentärer 
Ausbildung (Abb. 8 VI). Er wird durch eine Gruppe englumiger Elemente 
vertreten, die keine Differenzierung in Xylem und Phloem erfahren hat, 
was einigermaßen an den rudimentären Ventralmedianus erinnert, den ich 
für den Karpellstiel von Eranthis hiemalis beschrieben habe (31, S. 299). 

Das Vorstehende zusammenfassend kommen wir zu dem Schluß, daß 
die Blätter der zur Sektion Euophioglossum gehörenden Ophioglossum- 
Arten unifazial gebaute Stiele besitzen. Es besteht daher die Möglichkeit, 
daß an ihnen ähnliche adaxiale Auswüchse der Blattfläche entstehen, 
wie sie an gefiederten Schildblättern in Gestalt der Querfiedern zu beob- 
achten sind. Tatsächlich bietet sich auf frühen Stadien der Entwicklung 
sowohl bei Botrychium wie bei Ophioglossum der fertile Abschnitt in ganz 
ähnlicher Weise dar wie die Querfieder etwa von Ozxalis Deppei, wozu 
man Abb. 60 VIII meiner Abhandlung über die Schildblätter (31, S. 242) 
vergleiche: nämlich als transversaler Höcker, welcher die Ränder der 
Spreitenbasis verbindet. 

Der fertile Abschnitt des Ophioglossum-Blattes ist also tatsächlich 
eine marginale Ausgliederung des sterilen, und insoferne kommt ROEPERs 
Deutung der wahren Natur dieser adaxialen Sprossung am nächsten. Es 
ist aber, wenn man die peltate Grundstruktur des ganzen Blattes erkannt 
hat, gar nicht nötig, eine Verwachsung von zwei Seitenfiedern anzu- 
nehmen. Es wächst hier eben die Querzone des Spreitenrandes fieder- 
artig aus, während die Randteile, welche zwischen ihr und dem sterilen 
Abschnitt liegen, keine Ausgestaltung erfahren. 
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In Abb. 9 I und II sind 2 der jüngsten Entwicklungsstadien des Ophio- 
glossum-Blattes in ein Schema gebracht, aus dem wir schlieBlich noch eine 
Eigentümlichkeit dieser Blatter ableiten wollen, die zunächst schwer 
verstandlich ist und bei Behandlung der Sektion Ophioderma im nächsten 
Abschnitt eine Rolle spielt. Gemeint ist die Tatsache, daB die Ränder 
des sterilen Spreitenabschnittes, anstatt in die des fertilen an dessen 
Basis überzugehen, am Stiel herablaufen (Abb. 7 I), so daß es aussieht, 
als sei der fertile Abschnitt 
dem sterilen angewachen. 
Dies ist jedoch nur schein- 
bar der Fall. 

Beim Ubergang des 
Schemas Abb. 9 IT in das 
Schema III derselben Ab- 
bildung ist angenommen, 
daB die zwischen AA und 
BB gelegene und in II 
sehr schmale Zone, in wel- 
cher die Ränder der beiden 
Blattabschnitte ineinander 
übergehen und steriler und 
L fertiler Abschnitt noch 

4 miteinander zusammen- 

“g hängen, sich gestreckt hat, 
während das Primordium, 
das später den fertilen Ab- 
schnitt liefert, frei heran- 
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Abb. 9. Schemata zur Erläuterung des Blattbaues h ‘ 

von Ophioglossum, Sektion Euophioglossum. I, II, III, BeWaCcnsen ist. In IV hat 

IV, VI Oberansichten, V und VII Querschnitte.Q Quer- sich die Zone zwischen A 

zone an der Spreitenbasis; L, steriler und L, fertiler y- A 
Spreitenabschnitt. Sonstige Erklärung im Text. und BB noch mehr ver- 


langert, und man sieht 
schon, daB auf diese Weise der irrefiihrende Eindruck zustande kommt, 
als liefen die Rander von sterilem und fertilem Blatt-Teil, anstatt mit- 
einander zu verschmelzen, am Stiel herab. Was als Stiel erscheint, 
ist aber gerade die verlängerte Ubergangszone. Der Stiel selbst liegt in 
Schema Abb. 9 IV unter BB und ist im Querschnitt rund (Abb. 8 I). 
In der Ubergangszone aber erhält man auf dem Querschnitt die Rander 
des sterilen Spreitenanteiles (zx in Abb.9 IV und V) und innerhalb 
desselben bei x’x’ die des fertilen. So erklären sich die Querschnitts- 
bilder Abb. 8 II und III, für die eigentlich eine runde Umrißform zu 
erwarten gewesen wäre. 
Die Gestaltung der sterilen Blattorgane soll Schema Abb. 9 VI er- 
läutern. Es kommt aus Schema Abb. 9 I zustande, wenn zwar die Quer- 
zone keine Entwicklung erfährt, dagegen die Basis der sterilen Spreite 
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sich stielartig verlängert. Man wird also in dieser Zone den bifazialen 
Querschnitt Abb. 8 VII erhalten, darunter aber im Stiel dasselbe Quer- 
schnittsbild wie an einem fertilen Blatt (Abb. 81), was tatsächlich der 
Fall ist. 
IV. 
In die Sektion Ophioderma Presi von Ophioglossum gehören die 
3 Arten O. pendulum L., O. intermedium Hook. und O. simplex RiDLEY. 
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Abb. 10. I fertiles Blatt von Ophioglossum pendulum, 1'/,fache natürl. 
Gr., Ende des sterilen Spreitenteils nicht gezeichnet (M. Zahn delin.): 
11 Ophioglossum simplex (nach Bower); III Ophioglossum pendulum, 
Blatt mit rudimentärem sterilen Spreitenabschnitt (nach CAMPBELL). 





Ihre Abgrenzung von der Sektion Huophioglossum beruht hauptsächlich 
auf dem Strangverlauf in der Basis des Blattstieles. Gegenüber Formen 
wie O. vulgatum und anderen sind meist zahlreiche Stränge vorhanden 
(PRANTL [23, S.353 und 24, S. 299)). 

Am besten bekannt ist O. pendulum, eine epiphytische Form, deren 
Habitus namentlich von der verlängerten riemenartigen Gestalt der 
bis 2,7 m langen, wie schlaff herabhängenden Blätter bestimmt wird, 
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durch die man unwillkürlich an die ebenfalls hängenden Folgeblätter 
der Platycerien erinnert wird, dies um so mehr, als auch bei O. pendulum 
die Spreite über dem fertilen Abschnitt wiederholt sich gabeln kann. 

Sehr ansehnlich ist auch der fertile Abschnitt. Er besitzt einen ver- 
hältnismäBig diinnen Stiel und ist wegen seines Gewichtes nicht in der 
Lage, sich aufrecht zu erhalten. Dies ist auch nicht nôtig, da das Blatt 
als Ganzes nach unten hängt. 

Hier interessiert uns vor allem die Stellung des fertilen Abschnittes. 
Er entspringt nicht aus dem Blattstiel oder dem Spreitengrund des sterilen 
Blatt-Teils, sondern la- 
minal, d.h. auf der 

Fläche der sterilen 
Spreite (Abb. 10 I). 
Wie kommt diese An- 
ordnung, welche der An- 
nahme peltaten Blatt- 
baues zu widersprechen 
scheint, zustande ? 

Wir können hier an- 
knüpfen an den Schluß 
des vorausgehenden Ab- 
schnittes und das Sche- 
ma Abb. 9, in dem das 
Herablaufen der Sprei- 
tenränder am Blattstiel, 
wie wir es bei den Arten 


der Sektion Euophio- 
Abb. 11. Schemata zur Blattbildung von Ophivoglossum 1 di : 
pendulum. I Blattbau von Euophioglossum mit Andeutung  9t0SSuMm und In weniger 
des Verlaufes der ,,sterilen‘‘ Ränder nach Auswachsen ausres chener For 
derselben (unterbrochene Linien); II, III Blattbau von sge dt he — 
Ophioglossum pendulum, in II Verlauf det „‚sterilen“ Rinder bei manchen Botry > 
bei Euophioglossum angedeutet (unterbrochene Linien). ® " 4 
L fertiler Spreitenabschnitt. Sonstige Erklärung im Text. chium Arten antreffen, 

erläutert wurde. 


Auf Grund dieses Blattbaues besteht nun aber die Möglichkeit des 
Auswachsens der, wie wie der Kürze halber sagen wollen, sterilen Ränder 
zu Laminarsäumen. Der Vorgang ist in den Figuren der Abb. 11 schemati- 
siert ausgeführt. Es verbreitern sich dabei also die auf dem schematisierten 
Querschnitt Abb. 9 V mit xx bezeichneten Randsäume des ‚‚Stieles‘ 
(eigentlich der Übergangszone), was eben zur Folge hat, daß der fertile 
Abschnitt auf die Oberseite der verlängerten Spreite zu stehen kommt. 
Es handelt sich somit im Grunde um nichts weiter als eine Fortbildung 
der auch bei Euophioglossum zu beobachtenden Verhältnisse. 

Die Wachstumsvorgänge, die zur „laminalen Stellung‘ des fertilen 
Abschnittes führen, sind vergleichbar jenen, welche die Diplophyllie von 
Caltha limbata und appendiculata veranlassen. Auch dort streckt sich die 
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Übergangszone zwischen Spreitengrund und ,,Anhängseln‘ unter gleich- 
zeitiger Verbreiterung stark in die Lange, wodurch die adaxialen Spreiten- 
lappen auf die Fläche verschoben werden. 

Der Leitbündelverlauf im Blatte bestätigt obige Ableitung insoferne, 
als er zeigt, daB auch hier die Basis unifazial gebaut ist. Der Stiel im 
eigentlichen Sinne ist nur sehr kurz und geht unmerklich in die verbreiterte 
Ubergangszone über, die selbst wieder ohne scharfe Grenze sich in die 
Spreite des sterilen Abschnittes fortsetzt (Abb. 10 I). 


Wie Bower (3, S. 68; 4, S. 209; 7, S.62) und Perry (21, S. 168) 
gezeigt haben, besteht die Blattspur hier aus einer Anzahl selbständig 
aus der Stammstele entspringender Stränge, die schon über ihrem Ur- 
sprung zu einem Kreise sich ordnen mit endoskopen X ylemteilen (Abb. 12 
I und II). Die Verhältnisse sind also jenen vergleichbar, die wir oben 
für das Blatt von Tropaeolum (Abb. 5) anzuführen hatten. Im übrigen 
ist die Zahl der Blattspurstränge von der Stärke der Blattanlagen ab- 
hängig und schwankt zwischen 3 und 12. Schon in der Stammrinde findet 
gewöhnlich Bündelverzweigung statt, so daß man in der Basis des Blatt- 
stieles bis zu 20 Stränge antrifft. Auf dem in Abb. 12 III gezeichneten 
Querschnitt sind es nur 9, in Abb. 12 IV zählt man 18. 


Den Verlauf der Bündel in der Lamina beschreibt Petry (21, S. 187) 
folgendermaßen: ‚As the petiole broadens and flattens, the strands 
arrange themselves in two series: the outer, consisting of 10—15 strands 
with xylem directed adaxially, form the vascular system of the blade; 
the inner series, of 5—8 strands with xylem abaxially directed, is reduced 
by fusions to 4—6 strands which form the vascular supply of the spike.“ 
Die in dem unifazialen Stiel in einem Kreise angeordneten Biindel sondern 
sich also ähnlich wie bei Euophioglossum in 2 Gruppen, welche in die 
beiden Spreitenabschnitte einziehen (Abb. 12 V). Abb. 12 VI zeigt den 
nach dem sterilen Abschnitt offenen Bogen der Leitbündel auf dem 
Querschnitt durch den Stiel des fertilen Abschnittes. 


Ganz entsprechend wird die Bündelanordnung in sterilen Blättern 
von Perry beschrieben: ‚In the sterile leaves, the strands, 3—5 in 
number, arrange themselves in the shape of a C, with the opening directed 
adaxially. The strands in the extremities of the arc in passing up through 
the petiole swing out toward the margins as the blade is formed, and 
all come to lie in a single plane with xylem adaxially directed.‘“ Was 
hier als „‚petiole‘‘ bezeichnet wird, dürfte hingegen nicht der eigentliche 
Blattstiel sein, der analog den Verhältnissen bei Euophioglossum auch 
an den sterilen Blättern von C. pendulum wohl unifazial, aber wie an 
den fertilen sehr kurz ist. Der von Petry geschilderte, deutlich bifaziale 
Querschnitt spricht vielmehr dafür, daß das Schema Abb. 9 VI auch 
hier gilt und der ,,Stiel‘‘ des Blattes größtenteils von der stielartig ver- 
schmälerten Übergangszone gebildet wird. 
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Gelegentlich kommt es, wie CAMPBELL (10, S. 88) angibt, bei O. 
pendulum vor, daß der sterile Blattabschnitt fast vollständig verkiimmert 
und nur als Rudiment an der Basis des sterilen noch in Erscheinung 
tritt (Abb. 10III). Solche Fälle sind besonders im Hinblick auf das ebenfalls 


© 
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Abb. 12. Ophiogl dulum. I, II Sproßquerschnitte mit Querschnitten durch die 





von der SproBachse abgehenden Blattstiele; III, IV Querschnitte durch den Blattstiel; 

V Querschnitt durch die Basis der Blattspreite (v die in den fertilen Abschnitt einziehenden 

Bündel); VI Querschnitt durch den Stiel des fertilen Spreitenteils. Xylem der Leitbündel 
schwarz. Simtlich vergrößert I, II nach Bower, III Original, IV — VI nach CAMPBELL. 


zur Sektion Ophioderma gehörende O. simplex (Abb. 10 II) von Interesse, 
das Bower (4), wegen der Spärlichkeit des verfügbaren Materials leider 
nur unvollständig, beschrieben hat. Die Pflanze ist dadurch ausge- 
zeichnet, daß an ihren Blättern der sterile Abschnitt gänzlich fehlt. 
Es ist kanm zu bezweifeln, daß Bowers Ansicht, das Fehlen des sterilen 








der Ophioglossaceen, insbesondere von Ophioglossum. 565 


Abschnittes beruhe auf gänzlicher Verkiimmerung, zutrifft. Es ware 
aber wertvoll zu wissen, ob er nicht etwa entwicklungsgeschichtlich noch 
nachweisbar ist, also sozusagen erst im Verlauf der Einzelentwicklung 
verkiimmert. Ferner ware darauf zu achten, ob an der Pflanze von vorn- 
herein fertile Blatter auftreten, oder ob diesen auch hier sterile Blattorgane 
vorausgehen. An ihnen könnte der sterile Abschnitt allenfalls zur Aus- 
bildung gelangen, wenn anders ein solcher an den Primordien überhaupt 
angelegt wird. 
v; 

Weitaus die interessanteste Form der Gattung Ophioglossum, ja der 
ganzen Familie der Ophioglossaceen, ist O. palmatum L., das als einzige 
Art die Sektion Cheiroglossa PresL bildet. In ihm konzentriert sich 
noch einmal die ganze Problematik der vorausgehenden Abschnitte und 
wird einer abschließenden Lösung zugeführt. 

Die Gestalt der sterilen Lamina wird eigentlich schon durch den 
Sektionsnamen ,,Cheiroglossa‘‘, d.h. Handzunge, voll beschrieben. Es 
handelt sich, wie Abb. 13 zeigt, um eine am Vorderrande handförmig 
gelappte, zungenförmige Spreite, die nach ihrer Basis hin sich in den 
runden Stiel verschmälert. 

Vor allem aber ist an dem Blatte merkwürdig die Vielzahl der an ihm 
auftretenden fertilen Spreitenabschnitte, von denen der unterste (m) 
median entspringt, während die über ihm befindlichen seitlich, die ober- 
sten am Rande der Lamina inseriert sind. An Stelle der medianen ,,Ahre“ 
können deren zwei stehen (Abb. 14 I). 

Neben diesen ansehnlichen Blättern gibt es einfacher gestaltete, 
die weniger stark gelappt sind und namentlich weniger „Ähren‘ tragen. 
Manchmal ist sogar nur eine einzige mediane vorhanden (Abb. 14 II). 
Es handelt sich in diesen Blättern zweifellos um Hemmungsbildungen. 
Die „Ähren‘‘ entstehen wahrscheinlich in akropetaler Reihenfolge, d. h. 
es wird zuerst die mediane angelegt und darauf die über ihr stehenden. 
Bei einer Vereinfachung der Blattgestaltung werden also zunächst die 
obersten „Ähren‘‘ ausfallen. Im äußersten Falle bleibt nur die mediane 
übrig. Blätter mit drei „Ahren“ zeigen die mediane und die ihr benach- 
barten beiden untersten ausgebildet (Abb. 14 III). 

Ist nur ein fertiler Abschnitt vorhanden, so pflegt dieser relativ 
groß zu sein, was auch ein Licht wirft auf die kräftige Entwicklung des 
fertilen Abschnittes an den ‚„einährigen‘‘ Formen. 

Den fertilen gehen rein vegetative Blätter mit einfacher ungeteilter 
Spreite voraus, die man wohl als Jugendblätter ansehen darf, jenen ent- 
sprechend, welche für ©. pedunculosum zu erwähnen waren (Abb. 14 V). 
Unter ihnen werden sich auch solche mit rudimentärem fertilem Ab- 
schnitt finden. 

Das Hauptproblem, das die fertilen Blätter von O. palmatum auf- 
geben, liegt in der großen Zahl der fertilen Blattabschnitte. Nur deren 

Planta Bd. 19. 37 
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Abb. 13. Ophioglossum palmatum, fertiles Blatt. Der Blattstiel ist gegeniiber der Spreite 
etwas nach rechts gedreht, so daß die mediane ,,Âhre‘* (m) nach der Seite zu liegen kommt. 
Nach MARTIUS. 





der Ophioglossaceen, insbesondere von Ophioglossum. 567 


oberste schon der Spreitenbasis angehörende sind offenkundig marginal 
inseriert. Die übrigen (von der medianen ,,Ahre“ abgesehen) scheinen 
lateral aus der Stieloberseite zu entspringen, so daß ein gewisser Wider- 
spruch zu unserer Auffassung des medianen Abschnittes bei den übrigen 
Ophioglossum-Arten besteht. Diesen haben wir als mediane Fieder des 
Blattes betrachtet, welche aus dem infolge des unifazialen Stielbaues 
quer verlaufenden Vorderrand der Blattspreite hervorgeht, also jedenfalls 
marginalen Urprungs ist. 

Die ,,intramarginale Insertion‘‘ (BOWER) eines Teiles der seitlichen 
„Ahren‘‘ wird verschieden erklärt. GoEBEL (15, S. 1268) hält sie für eine 
bloße Folge der starken Verbreiterung des sterilen Blatt-Teiles, was schon 
deshalb nicht zutreffen kann, weil gerade die obersten der seitlichen 
„Ahren‘“, zwischen denen der sterile Abschnitt am stärksten entwickelt 
ist, rein marginal stehen. Nach Bower (3, S.43; 6, S. 286) haben wir 
es mit einer Erscheinung zu tun, die auf ,,Pleiogenie“ beruht; danach 
wären die seitlichen „Ähren‘ durch Abspaltung von der medianen ent- 
standen und um so mehr an den Rand gerückt, je weiter sie von der 
Mutterähre entfernt sind. Für diese Auffassung scheint zu sprechen, 
daß gelegentlich, wie schon erwähnt, statt der einen medianen ,,Ahre“ 
deren zwei vorhanden sind und Verzweigung einfacher „Ahren‘“ in mehrere 
Äste vorkommt!. Die letztere Erscheinung wäre nach Bower als Vor- 
stufe gänzlicher Zerspaltung anzusehen. 

Wenn diese Erklärung haltbar sein soll, müßten für sie wenigstens 
entwicklungsgeschichtliche Momente als Stütze beigebracht werden, d. h. 
es müßte sich zeigen lassen, daß im Verlauf der Einzelentwicklung aus der 
Anlage des medianen Abschnittes, der auch bei den übrigen Arten vor- 
handen ist, mehrere hervorgehen, die selbständig auswachsen und erst 
nachträglich beim Streckungswachstum des Insertionsgewebes ausein- 
anderrücken. Das ist aber nach den Mitteilungen Bowers (6, S. 283) offen- 
sichtlich nicht der Fall, vielmehr entstehen sämtliche fertile Abschnitte 
als getrennte Anlagen in derselben Anordnung, die sie später einnehmen. 
Sich hier mit der Annahme kongenitaler Spaltung zu helfen, wäre nur 
eine Umgehung des Problems. 

Schon CHRYSLER (12, S. 11; 13, S. 152) ist deshalb gegen die BOWER- 
sche Auffassung aufgetreten und hat ihr gegenüber, allerdings ohne sich 
auf eigene Untersuchungen berufen zu können, marginalen Ursprung der 
seitlichen ,, Âhren‘‘ angenommen. Die Dinge liegen aber doch verwickelter, 
als er sich dachte. 

Was vor allem nottut, ist eine gründliche und genaue Analyse des 
Blattbaues von O. palmatum, wobei besonderes Augenmerk auf den 
Verlauf der Spreitenränder in der Übergangszone zum Stiel zu richten 


1 Vgl. dazu die Abbildungen bei Bower (7, S. 52, Fig. 344 A—F), die in Abb. 14 
teilweise reproduziert sind. 
37* 
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ist. Weil dafür aber der Bau des Stieles verantwortlich zu machen ist, 
wollen wir von dessen Darstellung ausgehen und dabei Bower folgen, 
der sowohl die Stiele der fertilen wie auch die der sterilen Blätter, welche 
als Jugend- oder Zwischenstufen den fertilen Organen vorausgehen, 
untersucht hat (6, S. 285). 

Die Jugendblätter haben offensichtlich bifaziale Stiele. Denn, wie 
Bower sagt, „the margins as defined by the vascular strands are widely 





Abb. 14. Ophioglossum palmatum. I—IV Blätter mit verschiedener Zahl und Stellung der 
fertilen Abschnitte. Erläuterung im Text. V einfaches steriles Jugendblatt. I—IV nach 
Bower, V nach CAMPBELL. 


apart, which is naturally in accord with their flattened form“. Ich möchte 
aber trotz dieser Schilderung die Vermutung äußern, daß hier ähnliche 
Verhältnisse wie bei Euophioglossum vorliegen, also die Stiele auf eine 
kurze Strecke an der Basis rund und unifazial sind und die von BOWER 
geschilderte Zone nichts anderes ist als eine stielartig verlängerte Spreiten- 
basis (vgl. Schema Abb. 9 VI!). Die Bestätigung dieser Vermutung muß 
Untersuchungen an geeignetem Material, das mir gegenwärtig nicht 
zur Verfügung steht, überlassen bleiben. Ich zweifle aber nicht an ihrer 
Richtigkeit. 

An den nach den Jugendblättern gebildeten Blattorganen, die den 
fertilen unmittelbar vorausgehen, „the leaf-stalks become more nearly 
eylindrical, while the marginal strands come nearer together, till in the 
fertile leaf they constitute a complete circle. Frequent fusion of strands 
is seen on the adaxial side, so that the identification of the margins by 
means of the strands is quite impossible. This obliteration of the margins 
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takes place close to the leaf-base}, and it is far above the point where it 
occurs that the fertile spike or spikes arise‘. Diese Darstellung des Stiel- 
baues läBt schon erkennen, daB der Stiel von nahe der Basis bis an den 
Ursprung der ,,Medianahre“ unifaziale Struktur zeigt. 


ee” 9% 

J 
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Die Bestätigung dafür gibt 
das Leitgewebe, von dem BowER 
(6, S. 279) sagt, es bestehe aus 
etwa 25 Strängen ,,arranged in 
a ring, with their xylems all 
directed inwards“ }. 

An der Basis ist der Stiel 
auf der adaxialen Seite abge- 
flacht (Abb. 15 I und II). Dar- 
über besitzt er eine fast kreis- 
runde Querschnittsform (Abb. 15 
III), die er bis an die Abzwei- 
gungsstelle der medianen „Ähre“ 
beibehält (Abb. 15 IV). Und da 
bis dahin auch ein geschlossener 
Leitbiindelring vorhanden ist, so 
ist hier der Stiel tatsächlich von 
der Basis bis an sein oberes Ende 
streng unifazial gebaut, d. h. es 
weist die unifaziale Zone, die 
bei Euophioglossum, Ophioderma 
und vermutlich auch an den 
Jugendblättern von Cheiroglossa 
nur kurz ist, eine beträchtliche 
Verlängerung auf. 


Wenn wir auf Grund dieser 
Feststellung das Schema Abb. 9 
VI verändern, so erhalten wir 
für die zwischen Spreite und 
Stiel liegende Übergangszone der 
fertilen Blätter von O. palma- 
tum das Bauschema Abb. 16 I, 
welches das Blatt von der Ober- 
seite zeigt und in den Figuren II 





Abb. 15. Ophioglossum palmatum, Querschnitte 
durch den Blattstiel (I—IV) und die Basis der 
Lamina (V —XII). In V und VI Ursprung des 
medianen fertilen Abschnitts. Xylem der Leit- 
bündel schwarz. Sonstige Erklärung im Text. 
III nach CAMPBELL, im übrigen nach BowER. 


bis IV durch ebenfalls schematisierte Querschnitte erläutert ist. Die 
Spreitenränder beginnen danach also über der medianen „Ähre“, 
deren Insertion bei x zu suchen ist, hervorzutreten und quer zur Längs- 
achse des Stieles auseinander zu streben — ein Bild, wie wir es etwa 


1 Kursiv von mir. TROLL. 











570 Wilhelm Troll: Uber die Blattbildung 


am Blattstielkopf von Helicodiceros (30, S. 369, Abb. 9) gefunden haben 
und wie es bei vielen Blättern mit unifazialen Stielen vorkommt. Bei 
flächenhaftem Auswachsen der Spreitenränder auch an der Basis der 
Lamina käme auf Grund der Abb. 16 I ein mehr oder minder schild- 
bzw. schlauchfürmiges Blattorgan zustande. 

Dieses Schema wird nun durch die von Bower geschilderten empiri- 
schen Querschnittsbilder (Abb. 15 V—XII) vollauf bestätigt. Der nach 














Abb. 16. Schemata zur Erläuterung des Blattbaues von Ophiogl palmat II—-IV 

Querschnitte durch I bei A, B und C (Xylem der Leitbündel schwarz). Schraffierte Stellen 

in V und VI Insertionsstellen der medianen und lateralen „Ähren“. Sonstige Erklärungen 
im Text. 





Abzweigung der medianen „Ähre‘ (Abb. 15 V, VI) verbleibende Rest von 
Leiststrängen „appear aranged in a semicircle“ (Bower, 6, 8S. 285). Es 
ist also die unifaziale Struktur über der Medianähre aufgelöst, das Blatt 
ist von hier ab bifazial. Seine Ränder aber liegen nicht etwa bei yy, 
sondern bei xx (Abb.15IX), verlaufen also, wie aus Schema Abb. 161 ohne 
weiteres verständlich ist, auf der scheinbaren Oberseite, welche durch das 
starke Überwiegen der Blattunterseite zustande kommt. Die morpho- 
logische Oberseite des Blattes ist hier noch auf die schmale Rinne zwischen 
den mit zx bezeichneten Stellen eingeschränkt, gewinnt aber auf den 
folgenden Schnitten (Abb. 15 X—XII) zunehmend an Geltung. 
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In Schema Abb. 16 V ist nun angenommen, daß an den basalen 
Spreitenrändern oberhalb der Medianfieder bei x der medianen „Ähre“ 
gleichgestaltete Seitenfiedern aufgetreten sind. Man ersieht ohne 
weiteres, daß diese oben rein marginal, gegen die Medianähre bei x hin 
aber scheinbar ,,intramarginal‘‘ stehen, was sich eben daraus erklärt, 
daß die Ränder bei ss gar nicht die eigentlichen Ränder sind. Letztere 
(SS) verlaufen auf der „Oberseite‘‘ des Stieles konvergierend nach der 
Medianähre hin. Die lateralen „Ähren‘ sind dementsprechend, wie man 
auch aus Abb. 13 und 14 I entnehmen kann, in 2 nach der Medianähre 
konvergierenden Reihen angeordnet und um so mehr auf die Fläche 
„verschoben‘‘, je näher sie der Medianähre stehen. Abzweigungsstellen 
von Lateralähren sind auch auf den Querschnitten Abb. 15 X—XII 
getroffen. 

So regelmäßig wie an dem in Abb. 13 gezeichneten Exemplar sind die 
fertilen Abschnitte nicht immer angeordnet. Bower (3, S. 28; 6, S. 287) 
hat eine Anzahl von Fällen beschrieben und abgebildet, in denen, wie 
Abb. 14IV zeigt, „Ähren“ von annähernd medianer Stellung auch 
zwischen den seitlichen vorkommen, also rein laminal inseriert sind. Solche 
scheinen auf den ersten Blick die vorausgegangenen Darlegungen zu 
durchkreuzen, deren Aufgabe es war zu zeigen, daß auch jene ,,Ahren“, 
die laminal zu entspringen scheinen, in Wirklichkeit marginal sind. 

Aber diese Ausnahmen erklären sich zweifellos durch einen ähnlichen 
Vorgang, wie er bei Euophioglossum und Ophioderma ganz normalerweise 
statthat und in den Schemata der Abb. 9 erläutert wurde. Die mediane 
, Ahre“ entwickelt sich nicht frei, sondern bleibt eine Strecke weit mit der 
Lamina in Verbindung. Abb. 16 VI versucht dies im Schema darzustellen. 
Die Ränder bei SS enden also nicht unten an den Umbiegungsstellen, 
sondern laufen bei S'S’ zurück bis an die Abzweigungsstelle des medianen 
Abschnittes (bei x). Es ist nicht ausgeschlossen, daß auch an ihnen 
fertile Fiedern entstehen können, was jene Fälle erklären würde, in denen 
zwischen den äußeren Fiederreihen mehrere ,,laminale“ Fiedern sich 
finden. Leider steht mir auch hierfür derzeit kein Untersuchungsmaterial 
zur Verfügung. Beobachtungen an Herbarpflanzen, auf denen auch 
Bowers Angaben beruhen, lassen keine sicheren Rückschlüsse auf 
derartige Verschleppungsvorgänge zu. Grundsätzlich jedoch handelt 
es sich bestimmt um die gleiche Art des Spreitenwachstums, wie sie bei 
diplophyllen Caltha-Arten regelmäßig eintritt, wozu man meine Studie 
über Diplophyllie vergleiche (30, besonders S. 287 f.). 

AbschlieBend kénnen wir feststellen, daB in der Sektion Cheiro- 
glossa der peltate Grundcharakter der fertilen Blätter noch viel deutlicher 
in Erscheinung tritt als in den Sektionen Euophioglossum und Ophioderma, 
was namentlich damit zusammenhängt, daß die Übergangszone zwischen 
Spreite und Stiel weniger Komplikationen aufweist. Außerdem sind 
neben der Querfieder fertile Fiedern von derselben Gestalt auch an den 
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Seitenrändern der Spreitenbasis in Mehrzahl vorhanden, die nur an 
Jugendblattern und Kiimmerformen mehr oder minder weitgehend 
unterdrückt sind. Im äußersten Fall ist nur die Medianfieder entwickelt. 

Man wird somit O. palmatum als diejenige Form der Gattung anzusehen 
haben, welche den Typus am vollständigsten repräsentiert, während 
bei den übrigen Arten nur die Medianähre zur Entwicklung gelangt. Ob 
diese ,,einahrigen“ Arten aus „mehrährigen‘‘ vom Charakter des O. pal- 
matum durch eine Reduktion herzuleiten sind, ist eine Frage, die ins Ge- 
biet phylogenetischer Spekulation führt und im Vergleich zu der Feststel- 
lung der morphologischen Zusammenhänge kein größeres Interesse 
bietet. 

Zusammenfassung. 

1. Die fertilen Blätter der Ophioglossaceen, insbesondere von Ophioglos- 
sum, besitzen unifaziale Stiele und sind als Organe von peltater Struktur 
zu betrachten. 

2. Der sog. fertile Abschnitt entspricht der Querfieder eines gefiederten 
Schildblattes, wie es etwa Rodgersia pinnata Francu. besitzt. 

3. Der Teil des Blattes, der in der Sektion Euophioglossum bei ober- 
flächlicher Betrachtung als Stiel des Blattes sich darbietet, ist eigentlich 
die stark in die Länge gezogene Übergangszone zwischen Stiel und Spreite. 
Daraus erklärt sich die Tatsache, daß die Ränder des sterilen Spreiten- 
abschnittes weit an diesem ,,Stiel“ herablaufen. Der eigentliche Stiel 
ist verhältnismäßig kurz und im Querschnitt abgerundet. 

4. Die sterilen Blätter der in der Sektion Euophioglossum zusammen- 
gefaßten Arten besitzen ebenfalls unifaziale Stiele. Die Querzone des 
Spreitenrandes entwickelt sich aber an ihnen nicht bzw. nur zu einem 
Rudiment. Jedoch ist auch hier die Basis der Spreite stielartig ver- 
längert. Dieser Spreitenstiel zeigt zum Unterschied vom eigentlichen 
Blattstiel bifazialen Bau. 

5. In der Sektion Ophioderma, vertreten vor allem durch O. pendulum 
L., entspringt der fertile Abschnitt nicht am Grunde sondern auf der 
Oberseite der sterilen Lamina. Diese Eigentümlichkeit wird durch eine 
Modifikation des Spreitenwachstums veranlaßt und findet ihr Analogon 
bei diplophyllen Caltha-Arten. Der Blattstiel selbst ist streng unifazial. 

6. In der Sektion Cheiroglossa (0. palmatum L.) kommt der peltate 
Grundcharakter des Ophioglossum-Blattes am deutlichsten zum Aus- 
druck. Neben der Querfieder sind auch noch laterale Fiedern von der- 
selben Gestalt wie die Querfieder vorhanden. Zum Unterschied von 
Euophioglossum und Ophioderma ist die Querfieder hier gewöhnlich 
vollkommen frei entwickelt, wie überhaupt die in jenen Sektionen an 
der Spreitenbasis auftretenden Komplikationen nur in Ausnahmefällen 
einzutreten scheinen. 
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PROTOPLASMA UND WUNDHEILUNG BEI PHYCOMYCES. 


Von 
F. KIRCHHEIMER 
(Gießen). 


Mit 24 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. Februar 1933.) 


Veränderungen des Protoplasmas lebender Zellen nach experimentellen 
Schädigungen konnten bei vielen Pflanzen nachgewiesen werden. Nur 
wenige Objekte sind aber durch Größe und bedeutenden Protoplasma- 
inhalt geeignet, uns Einblick in die zeitliche Folge der Vorgänge zu geben. 
In dieser Hinsicht beschäftigte man sich besonders mit Algen, namentlich 
den riesigen Schlauchzellen der Siphoneen. Die in gleicher Weise brauch- 
baren Phycomycetenhyphen hat bereits VAN TIEGHEM (1875, S. 20f.) ver- 
wertet, um dem Verhalten des Protoplasmas nachzugehen. Auf seine 
Ergebnisse und spätere ähnliche Versuche wird zurückzukommen sein. 

Die Aufgabe unserer Untersuchung besteht in der Beschreibung der 
nach mechanischen Eingriffen an den Fruchtträgern sowie an Substrat- 
hyphen von Phycomyces blakesleeanus BuRGErF! nachweisbaren proto- 
plasmatischen Veränderungen und Resiit«tionsvorgänge. In den Kreis 
vergleichender Beobachtungen wurden die Hyphen von Mucor mucedo 
(L.) BREFELD gezogen. Herrn Prof. Dr. Küster, Gießen, ist für seine 
vielseitigen und wertvollen Anregungen zu danken. 


A. Material und Methode. 


Da die Zygophoren (Progametangien) mechanische Beschädigungen nicht über- 
lebten, fanden lediglich Fruchthyphen (Sporangienträger) und Substrathyphen (Er- 
nährungsmycel) Verwendung. Unsere Kulturen nahmen von dem Phycomyces 
blakesleeanus-Stamm des Gießener botanischen Institutes Ausgang, es gelangten 
+-Mycelien zur Abimpfung. Herangezogen wurden sie in Petrischalen auf 2%igem 
Biomalz- oder Pflaumensaftagar (Küster 1921, S. 27). Nach dem Vernichten 
der ersten schwächlichen Sporangienträgergeneration wurden die Kulturschalen 
dunkel gestellt. Wenn die demgemäß von phototropischen Krümmungen freien 
„sekundären‘ Träger (Burcerr 1915b, S. 444) 10—15 mm Höhe bei etwa 0,20 mm 
Dicke erreicht hatten, wurden sie den Schalen in der Regel einzeln mit einer kleinen 
Portion des Substrates und seiner Hyphen entnommen, um der experimentellen 


1 Phycomyces blakesleeanus BuRGErF = Phycomyces nilens (VAN TIEGHEM) 
Kunze vieler physiologischer Arbeiten, besonders des älteren Schrifttums. Zur 
Nomenklatur und Systematik sei auf die Angaben Burserrs (1925, S. 40 f.) ver- 
wiesen. 
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Behandlung unterworfen zu werden. Falls nicht besonders bemerkt, dienten zur 
Untersuchung der Substrathyphen vor der Tragerbildung stehende Mycelien, deren 
Unterlage bis auf eine Schicht geringer Dicke entfernt war. Die Fruchthyphen 
wurden auf dem Objektträger in Paraffinum liquidum ! untersucht, das gegenüber 
asser naheliegende Vorteile bot. Außer dem die Lebensvorgänge der Zellen 
günstig beeinflussenden Sauerstoffgehalt (CeLakovsky 1899, S. 292; ORBAN 1918. 
S. 256/257; TeLezynsx1 1930, S. 382) des Paraffinöls, ist auch das Brechungs- 
verhältnis zwischen ihm und der Hyphenmembran der Beobachtung günstig. 
Zur Aufhellung der Hyphen wurde der Protoplasmairhalt nach Behandlung mit 
70%igem Alkohol durch Eau de Javelle zerstört (vgl. Nott 1885, S. 377 f.). 

Die Untersuchung der Fruchthyphen mit dem Binokularmikroskop ließ in- 
folge der bekannten Vorteile dieser Optik selbst da noch Einzelheiten erkennen, 
wo bei der ansehnlichen Dicke der Zellen die monokulare Beobachtung versagte. 
Die Messungen wurden mit einem Okularschraubenmik ter vorgenommen. Alle 
Textabbildungen gehen auf Zeichnungen nach der mikroskopischen Anschauung 
zurück und zeigen die Hyphen besonders im optischen Längsschnitt. Aus tech- 
nischen Gründen konnten nur die Substrathyphen mikrophotographisch erfaßt 
en ihre Photogramme sind nach Abzügen nicht retuschierter Negative wieder- 
gegeben. 

Die Fruchthyphen von 10—15 mm Höhe sind sehr plasmareich, 
schon dem unbewaffneten Auge erscheinen sie besonders in der Spitzen- 
gegend dottergelb. Ihre Spitze wird von soliden Protoplasmapfröpfen 
ausgefüllt, deren Länge mit 200 « etwa der der wachstumsfähigen Zone 
(ERRERA 1884, S. 335f.; GraseR 1929, S. 221) entspricht. Unter- 
halb der Spitze ist das Protoplasma auf einen mehr oder weniger dicken 
Wandbelag beschränkt, der den Zellsaftraum umschließt. Die Dicke 
des Wandbelages nimmt nach unten zunächst ab, an der Hyphenbasis 
wieder zu und- schwankt mit dem Alter sowie dem Ernährungszustand. 
In etwa 2mm Abstand von der Spitze zeigen die genannten Hyphen 
einen 10—15 u starken Wandbelag. Uber den Protoplasmainhalt der 
untersten Hyphenpartie ist wegen der hier besonders starken Färbung 
der Membran kaum Aufschluß zu erlangen. Sie enthält zweifellos viel 
Protoplasma, auch die Vakuole fehlt fast immer. Während das apikale 
Protoplasma verhältnismäßig körnchenarm und klar ist, enthält derWand- 
belag neben größeren Fett- und Öltropfen reichlich Mikrosomen; eine 
weitere Differenzierung besteht im ungereizten Zustand nicht. Öfter 
konnten Strömungserscheinungen wahrgenommen werden. Abgesehen 
von einer sehr dünnen ruhenden Schicht, strömt das wandständige 
Protoplasma mit größerer Geschwindigkeit in akropetaler Richtung, als 
der den Zellsaftraum umgebende Zylinder gegen die Hyphenbasis. Jedoch 
ist diese streng gerichtete Bewegung durchaus nicht immer nachzuweisen 
und wird auch nicht eingehalten (vgl. GREHN 1932, S. 193). Der Wand- 
belag begrenzt die Vakuole scharf und geradlinig, der apikale Proto- 
plasmapfropf schließt sie mit vollkommener Rundung ab. Die Vakuole 
ist bei der Mehrzahl der Fruchthyphen ungeteilt. Selten zeigt sie im 


1 Nach den Vorschriften des D.A.B. VI (S. 512) auf Reinheit geprüft, Licht- 
brechungsindex etwa 1,46. 

















576 F. Kirchheimer: 


optischen Längsschnitt einzelne oder zu mehreren quer verlaufende 
Lamellen von sehr geringer Starke. 

Altere, mit Sporangium versehene Fruchthyphen lassen eine Diffe- 
renzierung des Wandbelages erkennen. Während der Sporenbildung 
entstehen in ihm unter der interkalaren Wachstumszone, mindestens 
3mm vom Sporangium, sehr zahlreiche (100—400) diinne achsenparallele 
Strange, deren Protoplasma lebhaft strémt. Mit fortschreitendem Wachs- 
tum der Trager stellen viele dieser Strange die Strémung ein, die sich dann 
auf einzelne Gruppen von ihnen beschränkt. Ihre Zahl und Verteilung 
schwankt stark, sie ist von der Ausbildung der ruhenden Zwischen- 
streifen abhängig. Meistens liegen etwa 10 Stranggruppen in einer 
Hyphe, von 30 breiten Zwischenstreifen getrennt. Auch von anderen 
Pflanzenzellen ist beschrieben worden, daB nur einzelne Streifen des 
Wandbelages strémen. Diese Bahnen wollen wir zur Unterscheidung 
von den die Vakuole durchziehenden strömenden Strängen als Strömchen 
bezeichnen. Die Strömchen einer Gruppe lagern fast stets eng aneinander 
und bilden eine Strombahn, die aber bei genauerer Untersuchung ihre 
zusammengesetzte Natur noch verrat (siehe unten). Die Strémchen älterer 
Hyphen springen oft gegen die Vakuole vor, indem das Zwischenplasma 
dünner geworden ist, sie aber ihre ursprüngliche Stärke behalten 
haben. 

Die Strömchen der Phycomycesfruchtträger sind sehr reich an Mikro- 
somen und Fettropfen, das zwischen ihnen liegende Protoplasma aber 
relativ arm an ergastischen Bestandteilen und demgemäß hyalin. In den 
meisten Strömchen vollzieht sich die Bewegung der Körnchen in beiden 
Richtungen; sie sind aus Bahnen zusammengesetzt, die eben noch sicht- 
bar sind und vielfach ihre Selbständigkeit nicht nur im Hinblick auf die 
Protoplasmaströmung bewahrt haben. Bemerkenswert ist die große 
Widerstandsfähigkeit der Strömchen gegenüber chemischen Agenzien. 
Sie werden durch Kochen und anschließenden tagelangem Aufenthalt 
in Eau de Javelle kaum undeutlicher, ja widerstehen längere Zeit der 
Behandlung mit warmer Schwefelsäure (20%). Im färberischen Verhalten 
unterscheiden sie sich nicht von dem dünneren Zwischenplasma, in opti- 
scher Hinsicht ist ihr stärkeres Lichtbrechungsvermögen hervorzuheben. 
Auch sonst sind aus Pflanzenzellen widerstandsfähige Protoplasmastränge 
bekannt. Die der riesigen Caulerpazellen sind selbst noch bei Herbar- 
material sichtbar (JANSE 1890, S. 190). 

Gelegentlich ist zu beobachten, daß Mikrosomen aus den Strömchen 
austreten und in das zwischen ihnen befindliche Protoplasma gelangen. 
Hier bewegen sie sich hin und her, wie von Strudeln erfaßt oder einer 
Stoßfolge dauernd wechselnder Richtung getrieben. Hierbei handelt es 
sich wohl um eine Bewegungserscheinung, die NAGELI (1855, S. 49; 
1860, S. 84) als Glitschbewegung und WicAnD (1885, S. 12) als Digres- 
sionsbewegung bezeichnet haben. 
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In noch älteren Hyphen beobachtet man eine schraubige Drehung 
der Strömchen. Sie sind nahezu ausschließlich rechtsgewunden, und zwar 
bei vollkommen gestreckten Hyphen ziemlich konstant unter etwa 30° 
gegen die Hyphenachse geneigt. Linksströmchen haben wir in normal 
gewachsenen Hyphen nicht finden können. Bereits Burcerr (1915b, 
S. 391) und später besonders Oort (1931) haben die sog. Spiralstrémchen 
von Phycomyces mit dem schraubigen Wachstum der Membran in Ver- 
bindung gebracht. BuRGErFF (1915a, S. 279) hat bei der unter dem Spor- 
angium kropfartige Anschwellungen bildenden Var. piloboloides fest- 
gestellt, daß in ihrem Bereich die Neigung der Strömchen flacher wird. 
Neigung zu schraubiger Protoplasmaströmung findet sich besonders in 
langgestreckten Pflanzenzellen, wie den Internodialzellen der Characeen, 
sowie bei verschiedenen Wurzelhaaren (vgl. Wicanp 1885, 8.43; 
LunpDEGARDH 1922, S. 369). 

OorT und ROELOFSEN (1932, S. 900f.) verdanken wir Aufschluß über die 
Membran von Phycomyces und ihre mutmaßliche Beziehung zu der Protoplasma- 
strémung. Die geringe Eigendoppelbrechung und das starke Überwiegen der 
Formdoppelbrechung weisen neben anderen Erscheinungen auf das Fehlen von 
Zellulose hin, die Membran scheint überwiegend aus Chitin zu bestehen. Alle drei 
nachgewiesenen Membranschichten besitzen micellare Struktur, bei schraubiger 
Anordnung der Teilchen. Die Schraube der äußeren (primären) und mittleren 
Lamelle verläuft rechts, seltener auch links, der Neigungswinkel beträgt bis 15° 
gegen die Hyphenachse; die innere Schicht ist stets rechtsgewunden, und zwar 
unter 20—40° gegen die Hyphenachse. Nach den Beobachtungen der genannten 
Autoren entspricht der schraubige Verlauf der Strömchen der Membranstruktur; 
sie haben vorwiegend Rechtsströmchen gefunden, nur in einer Hyphe strömte das 
gesamte Protoplasma links. OoRT und ROELOFSEN vertreten die Ansicht, daß die 
schraubige Struktur der Membran von Phycomyces einer ordnenden Einwirkung 
der Spiralströmung auf die Micelle entspringt, mithin eine enge Beziehung zwischen 
Spiralstruktur und Protoplasmaströmung besteht. Wir werden auf diese An- 
schauung nach Besprechung der Spiralstrémung in mechanisch geschädigten 
Hyphen zurückkommen (vgl. S. 582/583). 

In den älteren, mit wandständigen Spiralströmchen ausgestatteten 
Trägern finden sich intravakuoläre Protoplasmastränge. Sie folgen 
mitunter der Richtung der im Wandbelag liegenden Strömchen, bei 
geringem Neigungsunterschied täuschen sie gelegentlich ein zweites 
Strömchensystem vor. Die intravakuolären Stränge setzen wandständige 
Strömchen fort. Diese Tatsache und der gleichgerichtete Verlauf lassen 
die Vermutung aufkommen, daß es sich wenigstens bei einem Teil der 
Gebilde um schmale, aus dem Wandbelag gelöste und intravakuolär ver- 
laufende Spiralströmchen handelt. LINSBAUER (1932, S. 21/22) hat fest- 
stellen können, daß sich Protoplasmastränge gelegentlich von der Unter- 
lage loslösen, besonders wenn sie gegen die Vakuole vorspringen. Die 
Spiralströmchen der Fruchtträger von Phycomyces sind dicker als ihre 
Unterlage, das Zwischenplasma; sie ragen leistenartig in die Vakuole 
vor. In zerschnittenen Trägern sieht man die Strömchen sich vom 
Wandbelag abheben. 
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Gekrümmte Fruchthyphen zeigen an der Konkavität eine Verstärkung 
des Wandbelages. Bei sehr beträchtlicher Krümmung sind ballenartige 
Bildungen nachzuweisen, die das Hyphenlumen fast ganz erfüllen. Die 
auffällige Erscheinung ist von der Art der Krümmung (phototropische 
Reaktion, passive Krümmung usw.) unabhängig. Die gleiche Proto- 
plasmahäufung ist auf der Konkavseite gekrümmter Pollenschläuche zu 
finden (Mırschka 1898, S. 164/165), in halbmondförmigen Schließ- 
zellen und ihren transversalen Nebenzellen lagern der Kern sowie die 
Hauptmenge des Protoplasmas auf der Ventralseite (Küster 1907, 
8. 13f.). 


Die Fruchthyphen von Phycomyces guttieren bei Hemmung der 
Transpiration während ihrer gesamten Entwicklungsdauer. Bei jungen 
Trägern ist die Auspressung von Wassertrépfchen unter der Spitze und 
an der Basis am lebhaftesten, ältere Hyphen sezernieren besonders am 
Grunde; die Tropfen erscheinen stets an den gleichen Stellen (vgl. GREHN 
1932, S. 201). Nach Kor (1912, S. 488) guttiert Mucor besonders 
in der Gegend der Hyphenbasis. Die Lufthyphen von Pilobolus sind in 
ihrer ganzen Länge von Wassertrôpfchen bedeckt (vgl. auch Weıs 1926, 
S. 246). Wie LerescHkın (1906, S. 412) wurde auch uns die Beobachtung 
der Guttation in den mechanisch beanspruchten Phycomyceshyphen 
durch die Einbettung in Paraffinum liquidum ermöglicht. Die Trichom- 
hydathoden der Hymenomyceten guttieren an ihrer manchmal verdickten 
Spitze (KNnoLz 1912, S. 491). Die vor der Sporangienbildung an der 
Spitze wachsenden Hyphen der Mucoraceen sind gegen Benetzung sehr 
empfindlich, sogar Spuren von dem an der Spitze adhärierenden Wasser 
können zu Wachstumsstörungen Anlaß geben. Sie sezernieren nur unter- 
halb der Spitze, später allerdings auch am Sporangium. Besonders auf- 
fällig ist die Guttation des Hyphomyceten Verticillium (,,Wasserkugel- 
pilz‘‘), dessen Konidienreihen von den ausgeschiedenen Wassertropfen 
sporangienartig umschlossen werden (vgl. LINDNER 1928, Fig. 1254 
und 1255). 

Verwundungen wurden dem Objekt auf verschiedene Weise bei- 
gebracht. 

Die Fruchthyphen wurden mit einer feinen, gebogenen Schere zerschnitten. 
Die gleiche Technik hat bereits früher Burcerr (1915a, S. 300) zur Erzeugung 
der Unterlagen für seine Protoplasmapfropfung ausgeübt und geschildert. Bei 
Operation auf dem Objektträger unter Bedeckung mit Paraffinöl ist nach einiger 
Übung zu erreichen, daß die Verletzung ohne Schädigung der Stümpfe vor sich geht. 
Falls den Präparaten in der Folgezeit Erschütterungen ferngehalten werden, über- 
leben die Hyphenstücke den Eingriff fast stets. Von 40 größeren Hyphenteilen 
verschlossen 38 (95%) ihre Wunden. _ 

Die Fruchthyphen wurden in verschiedenem Abstand von der Spitze zer- 
schnitten, die Untersuchung erstreckte sich auf das Verhalten der basalen und 
apikalen Wundflächen. Durch basale und apikale Schnitte konnten Mittelstücke 
verschiedener Größe oder Lage gewonnen werden. Vorweggenommen sei das 
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allgemeine Ergebnis, daB die Produkte der Hyph hneidung sämtlich zu Ver- 
schluß und auch endgültiger Verheilung ihrer Wunden befähigt sind. Die Minimal- 
größe der noch verheilenden Stücke wird lediglich durch die Technik bestimmt. 
Die Behandlung führt erst bei kleinsten Stücken ({ 1mm) zum Tode. Doch 
wurden durch Abquetschen mittels Deckglastrümmer noch viel kleinere Hyphen- 
teile isoliert (bis herab zu 2004) und auch größere Stücke in mehrere Abschnitte 
zerlegt. Die Turgeszenz der zerschnittenen Hyphen geht zwar verloren, doch ver- 
hindert der Druck des in das Medium austretenden und mit ihm nicht mischbaren 
Zellsaftes allzu weitgehenden Flüssigkeitsverlust. 

Zum Anstechen fanden scharf gesplitterte Glasnadeln Verwendung, durch Auf- 
lage dünner Glasstäbe konnten die Hyphen gequetscht werden. Streichen wurde mit 
Glasfäden, Borsten und feinen Pinseln vorgenommen. 

Geätzt wurden die Fruchthyphen mit Kristallfragmenten von Kaliumperman- 
ganat- und bichromat; besonders fand aber wegen seiner energischen Wirkung 
Silbernitrat Verwendung. Um enge Lokalisierung der Einwirkung zu erreichen, 
wurden den Hyphen Mikropipetten genähert, die im Vakuum eine Füllung mit 
konzentrierten wäßrigen Lösungen der genannten Verbindungen erhalten hatten. 
Die Spitzen der Fruchthyphen sind sehr empfindlich und sterben besonders nach 
Silbernitratätzung unter Braun- bis Schwarzfärbung ihres Protoplasmas (Silber- 
fällung) ab. Die basalen Teile sind wegen ihrer dicken Membran erheblich wider- 
standsfähiger. 

GREHN (1932, S. 179) hält Kalziumchlorid für die Erzielung von Plasmolyse 
bei Substrathyphen für besonders geeignet. Die Fruchthyphen plasmolysierten wir 
mit Rohrzucker und Kaliumnitrat (verschiedene Konzentration). Zunächst wird 
die Membran unter merklicher Abnahme des Hyphendurchmessers (um etwa 10%) 
entspannt. Die Ablösung des Protoplasmas setzt meist unterhalb der Spitze ein 
und schreitet nach dieser und der Hyphenbasis fort. Seine Modellierung ent- 
spricht der auf hohe Plasmaviskosität hinweisenden Konkav-(Krampf-)Plamolyse. 
Das losgelöste Protoplasma bleibt stellenweise mit der Membran durch ansehnlich 
starke Fäden verbunden. 

Äther und Chloroform sind zu Narkoseversuchen ungeeignet. Ein Gehalt von 
0,0001 (bzw. 0,00004) g im Kubikzentimeter der Kulturluft beeinflußte die Ent- 
wicklung der Kulturen und die Restitutionsvorgänge der verletzten Hyphen nicht 
im mindesten, größere Dosen wurden indessen nicht vertragen; Tabakrauch 
führte zu baldigem Absterben. Auch die in Kampfer- oder Leuchtgasatmosphäre 
eingebrachten Hyphen ließen Störungen ihrer Entwicklung erkennen. 


Über die an Substrathyphen ausgeführten Untersuchungen ist folgendes 
zu sagen. 

Das strömende Protoplasma der vor der Fruchthyphenbildung 
stehenden Mycelien enthält zahlreiche größere und kleinere Vakuolen. 
Ihre Querbegrenzung ist konkav und konvex, die konvexe Fläche weist 
zum Ziel der Strömung. Nach den Feststellungen von SCHRÖTER (1905, 
S. 4 f.) führt das Protoplasma von Phycomyces (und Mucor) keine rotie- 
rende Bewegung aus, sondern ‚„flutet‘‘ durch raschen Wechsel der Strö- 
mungsrichtung hin und her. 

Zum Zerschneiden der Substrathyphen fand ich Gilleteklingen taug- 
lich, die, rasch durch das die Agarschicht bedeckende Mycel gezogen, 
glatte Ausschnitte liefern. Geätzt wurde mit Silbernitrat durch Auf- 
legen eines Kristallstückes in der Mitte älterer Mycelien. Es entsteht 
lichtempfindliches Chlorid, das im Substrat einen durch Schwärzung 
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deutlich sichtbaren, die Grenze seiner Verbreitung anzeigenden Dif- 
fusionsring hervorruft. Die weiteren den Fruchthyphen beigebrachten 
Beschädigungen waren bei den Substrathyphen infolge ihrer geringen 
Dicke und Bindung an die Unterlage nicht auszufiihren. Uber ihre 
histologische Beschaffenheit sind die eingehenden Darlegungen von 
GREHN (1932, S. 175 u. a. a. St.) zu vergleichen. 


B. Experimenteller Teil. 
1. Gutiation. 

In der Umgebung der Atzstellen, in den Zonen des Streichens und 
Quetschens pressen die Hyphen Wasser aus. Diese Sekretion iibertrifft 
die der nichtbeschädigten Kontrollhyphen um ein Vielfaches, erreicht 
jedoch bald wieder den normalen Grad. GREHN (1932, S. 201) beobachtete 
Wasserauspressung bei den an der Basis gequetschten Sporangienträgern ; 
läßt der Druck nach, so werden die Tropfen wieder eingesogen. Ob man 
die nach mechanischer Pressung austretenden Tropfen noch als ein Pro- 
dukt der Guttation bezeichnen darf, muB fraglich bleiben. In unserem 
Fall setzt jedoch die Sekretion erst nach der Reizung nur an der betroffenen 
Stelle und ihrer nächsten Umgebung ein, erreicht einen Maximalwert 
und nimmt wieder ab; nur bei geringem Turgor der Zellen findet ein 
Einsaugen statt. So guttieren z.B. die auf einer Seite gestrichenen 
Trager ausschlieBlich an dieser, ahnliche Beobachtungen sind an ver- 
schiedenen Stellen der folgenden Abschnitte mitgeteilt. Intravital 
gefarbte Trager (Neutralrot, Chrysoidin usw.) wurden durch mechanische 
Bearbeitung zum Guttieren gebracht. Die ausgepreBten Wassertropfen 
waren ungefarbt, der Farbstoff wird also in der Vakuole vom Proto- 
plasma zurückgehalten. Im Kapitel über rhythmische Protoplasma- 
verteilung wird auf eine weitere Guttationserscheinung einzugehen sein 
(S. 590). 

Uber den EinfluB mechanischer Reize auf die Guttation anderer Pilze 
ist nur wenig bekannt. LEPESCHKIN (1906, S. 416) beobachtete, daB bei 
Pilobolus starke Dosen anästhesierender Stoffe Verstärkung, geringe 
Mengen Sistierung der Guttation bewirken. Verschiedene Mucoraceen 
sezernieren bei Parasitella-Befall besonders ausgiebig an den Stellen 
der Infektion (BuRGErF 1924, S. 98; Fußnote). 


2. Protoplasmaströmung. 

Durch mechanische Eingriffe hat bereits van TIEGHEM (1875, S. 20) 
die Protoplasmaströmung in den Phycomycetenhyphen beeinflußt. 
SCHRÖTER (1905, S. 16) beobachtete in zerschnittenen Substrathyphen 
eine stoßweise sich vollziehende Bewegung des Protoplasmas gegen die 
Wunde, schließlich Stillstand der Strömung. Diese von dem gewöhnlichen 
Fluten abweichende Bewegung äußert sich innerhalb des betroffenen 
Hyphensystems noch in erheblichem Abstand von der Wundstelle. 
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Nach etwa 1—2 Minuten wird das Strémen eingestellt, gelegentlich 
erfolgen jedoch noch Nachschübe; während der Membranbildung beginnt 
das normale Hin- und Herfluten wieder (vgl. auch S. 601). 

Das Zerschneiden junger Fruchthyphen bringt die Protoplasma- 
bewegung zum Stocken; das Protoplasma wird körnig trüb, seine Vis- 
kosität steigt bis zur Einstellung der Brownschen Molekularbewegung ; 
schon mit unbewaffnetem Auge ist gegenüber unverletzten Trägern eine 
Dunkelfärbung festzustellen. Bald wird jedoch die Brownsche Mole- 
kularbewegung wieder aufgenommen und eine gegen die Wunde gerichtete 
Protoplasmaströmung bemerkbar. An ihr beteiligt sich die Hauptmasse 
des Protoplasmas. Durch diese Protoplasmaströmung wird die Wunde 
geschlossen (vgl. unten). 

Eingehende Schilderung erfordert das Verhalten der gestreckten, 
mit Sporangien versehenen Träger. Bearbeitet man ihre Membran ohne 
Lädierung mit einer stumpfen Präpariernadel, 
so fließen die in der Umgebung der Massage- 
oder Druckstelle befindlichen Protoplasmaström- 
chen zu einem rundlichen Protoplasmafleck zu- 
sammen (Abb.1). Die in ihm herrschende rege 
Brownsche Molekularbewegung läßt erkennen, 
daß’der Eingriff die Viskosität des Protoplasmas 
lokal herabgesetzt hat. Nach einer halben Stunde 
haben sich unter Aufnahme der Körnchen- 
bewegung wieder Strömchen differenziert, die ntstanden durch Zu- 


. L sammenfließen der Spiral- 
an die alten unterbrochenen Bahnen anknüpfen. strömchen einer Frucht- 





Durch Entspannung der Membranen (Wasser- u *-"s 
entzug mit KNO, 3%) erleiden die Strömchen 75mal vergr. 


wellige Verbiegungen und fließen stellenweise 

zusammen (vgl. S. 592), auch hier ist wohl die Viskosität des Proto- 
plasmas herabgesetzt. Unter Umständen entsteht ein unregelmäßig 
rhombisches Netzwerk, wie es Jost (1929, S. 7) ganz ähnlich bei den mit 
hypertonischen Lösungen behandelten Valonia-Zellen zustande kommen 
sah. Durch Wasseraufnahme und Dehnung der Membran gewinnen die 
Strömchen ihre Selbständigkeit nach 10—30 Minuten wieder. In zer- 
schnittenen Hyphen zerfallen die wundnahen Partien der Strömchen 
tropfig und koagulieren. Unter dem Koagulat neigen die Strömchen 
gelegentlich zusammen und bilden durch Fusion eine Protoplasmakappe. 
Ganz allgemein werden in zerschnittenen Hyphen die wandständigen 
Strömchen undeutlicher, da sie an das zwischen ihnen befindliche Plasma 
Mikrosomen abgeben; die Strömung wird sehr lebhaft, mitunter wurden 
bis zu 40 u/Sek. gemessen. Indem die Strémchen aus dem zwischen 
ihnen liegenden Protoplasma wieder Granula aufnehmen, werden sie 
unter Verringerung der Strömungsgeschwindigkeit deutlicher. Die von 
den Stümpfen unterhalb der Vernarbungsmembranen gebildeten Träger 
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sind oft durch einen basalen Protoplasmapfropf verstopft; dann ent- 
wickelt sich in ihnen mit zunehmendem Alter ein eigenes Strömchen- 
system. Falls aber die Lumina kommunizieren, zweigen von den Ström- 
chen der Stümpfe schmale Bahnen ab, die konvergieren und in die 
Seitenträger eintreten. 
Bei Verwundung ändert sich die Neigung der Strömchen in den folgen- 
den Stunden nicht. Unterhalb der Vernarbungsmembran betätigt die 
yy Membran der Stiimpfe ein starkes 
7/7 Flächenwachstum. Sie schwellen kol- 
Yin; big an und treiben eine oder mehrere 
sporangienbildende Hyphen (Seiten- 
träger ; vgl. S.595/596). Die Strömchen- 
spiralen verlaufen in den aufgetriebe- 
nen Partien der Stümpfe unter einer 
flacheren Neigung als gewöhnlich, mit- 
unter sogar fast senkrecht zur Längs- 
achse (vgl. die Feststellung BURGEFFs 
bei Var. piloboloides; S. 577). Manche 
Trägerstümpfe bilden auch in erheb- 
lichem Abstand von der vernarbten 
Wunde, nahe der Basis, tonnenartige 
thik Auftreibungen, in deren Bereich die 
Hh Strémchen ebenfalls sehr flach gegen 
it; À die Längsachse geneigt sind; die Ur- 
\ sache dieses örtlich geförderten Wachs- 
| tums konnte nicht festgestellt werden. 
Abb. 3. In den normal entwickelten Frucht- 
Abb. 2. Verheilter Fruchthyphenstumpf hyphen waren die Strömchen stets 


sonders flacher Neigung. Von dem der rechtsgewunden (vgl. S. 577), ebenso 


Vernarbungsmembran anliegenden Pro- ; . * 
top Ausgehend, durchuisht aim cen von ihnen gewonnenen und ver 
axialer Strang die Vakuole. 60mal vergr. narbten Stümpfen. Linksströmchen 


er nn der nn er fand ich erst nach langem Suchen, 
40mal vergr. und zwar nur bei Trägern oder Stümp- 

fen, deren Membran morphologische 

Besonderheiten erkennen ließ. So zeigte ein Stumpf (Abb. 2) über einer 
der Basis nahen kropfartigen Auftreibung mit flachgewundenen Rechts- 
strömchen vier Umgänge der unter gleichen Winkeln linksgewundenen 
Strömchen; auf diese folgten Rechtswindungen unter Winkeln, die gegen 
die Vernarbungsmembran geringer wurden. Manchmal sitzen den 
Stümpfen die Seitenträger mit kragenartigen Einschnürungen an. Über 
diesen befinden sich nicht selten Linksströmchen, jedoch nicht im 
ganzen Träger. Es gelang, durch Druck eine Umlagerung der Spiral- 
strömchen zu erreichen (Abb. 3). Fruchthyphen mit gut ausgebildeten 
Rechtsstrômchen wurden durch aufgelegte Deckglastrümmer leicht 
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gequetscht. Nach etwa 18 Stunden war mitunter die Richtung der 
Strömchen verändert. Es konnten folgende Fälle unterschieden werden: 

a) Die Neigung gegen die Hyphenachse ist flacher geworden, ohne daß ein 
Dickenwachstum der Träger festzustellen ist. 

b) Die Neigung gegen die Hyphenachse ist steiler geworden (bis achsenparallel), 
obwohl das Längenwachstum des Trägers unerheblich war. 

c) Die ehedem rechtsgewundenen Strömchen sind nun linksgewunden; der 
Neigungswinkel kann spitzer, gleich oder (seltener) stumpfer sein wie zuvor. 

Über die Mechanik der Richtungsänderung der Spiralströmchen in 
den Fruchthyphen von Phycomyces konnten wir trotz vieler Bemühungen 
nichts in Erfahrung bringen. Die Umlagerung erfolgt nur selten in der 
gesamten Hyphe, meistens wechseln Partien mit Rechts- und Links- 
strömchen. 

OorT und RoELOFSEN (1932, S. 904) glauben, daß die Richtung und 
der Verlauf der Protoplasmaströmung die Membranstruktur beeinflussen. 
Wir haben beobachtet, daß die Strömchen etwa mit Beginn des Torsions- 
wachstums (Streckungsperiode) der Träger im Wandbelag auftreten; 
sie winden sich aber erst viel später zu Schrauben. Falls die Spiral- 
struktur der Membran unmittelbar auf dem spiraligen Verlauf der 
Protoplasmaströmung beruhen sollte, müßten die Strömchen vor Ein- 
setzen des unter Torsion vor sich gehenden interkalaren Wachstums 
gewunden sein. Nach Oort und ROELOFSEN zeigt die Protoplasma- 
strömung nur Beziehungen zu den beiden äußeren, rechts und links unter 
steiler Neigung (bis höchstens 15°) spiralig struierten Membranlamellen. 
Es finden sich aber viele Träger, in denen die Neigung der Spiralström- 
chen wesentlich schwächer ist. Wegen der in Ruhe befindlichen Wand- 
schicht des Protoplasmas können die Strémchen nicht unmittelbar 
„richtend‘ auf die Membran wirken. Linksströmchen beobachteten wir 
nur in Verbindung mit anomaler Beschaffenheit der Träger (Abb. 2) oder 
nach mechanischer Schädigung (Abb.3). Dieser Befund läßt die Ver- 
mutung aufkommen, daß Spiralstruktur der Membran und schraubige 
Protoplasmaströmung keinen ursächlichen Zusammenhang besitzen, 
vielmehr beide nebeneinander ohne direkte wechselseitige Beeinflussung 
bestehen können. 


3. Traumatotaxis und Wundverschluß. 


Nach Verletzung sind Verlagerungen des lebenden Inhalts der 
Pflanzenzellen in die Nähe der Wunde weit verbreitet (NESTLER 1898, 
S.720; Küster 1929b, S. 79). Oft beschrieben wurde die Traumato- 
taxis des Protoplasmas verwundeter Siphoneenzellen. Bei Vaucheria 
(HANSTEIN 1880, S. 46; Kress 1888, S. 520), Derbesia (NoLL 1890, 
S.150; Kremm 1894, S.23) und anderen Formen strömt das Proto- 
plasma zu den Schnittwunden, sammelt sich in ihrer Nähe und verschließt 
sie. Die zerschnittenen und geätzten Fruchthyphen von Phycomyces 
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boten Gelegenheit, alle Phasen der traumatotaktischen Vorgänge bis 
zur Restitution und Reproduktion zu verfolgen. Anhaltspunkte fiir den 
Ablauf und die metrischen Verhältnisse der. behandelten protoplasma- 


tischen Gestaltungsvorgänge geben folgende drei aus den Versuchs- 
protokollen i Fille; sie sind typisch, ihre Mitteilung 
trägt auch dem gewöhnlichen zeitlichen Ablauf Rechnung. 


a) Fruchthyphe von 12 mm Länge. Die Dicke des Wandbelages wurde 875 u 
von der Spitze zu 154 bestimmt. 

10 Uhr 10 Min.: Beginn des Versuches, Zerschneiden im Abstand 800 x von der 
Spitze, Beobachtung des Stumpfes. Ausfließen des Zellsaftes und geringer Proto- 
plasmamassen, die von der Stumpfbasis stammen. Der Wandbelag ist dunkler 
geworden und besonders in Wundnähe sehr körnig. Die Begrenzung der Vakuole 
ist unregelmäßig, wellig bis lappig, die Wundränder sind zugeschärft. Es setzt eine 

Protoplasmaströmung ein, die unmittelbar von der Verletzung betroffenen 
Teile des Protoplasmas beginnen zu koagulieren. — 10 Uhr 16 Min.: 95 von dem 
Wundrand entfernt bildet sich ein Protoplasmawulst, die Dicke des Wandbelages 
beträgt hier gegen 224. Das gesamte Protoplasma des Stumpfes bewegt sich mit 
18 „/Min. - Geschwindigkeit gegen die Wunde. — 10 Uhr 17 Min.: Die Proto- 
dauert an, unter Glättung der Vakuolenbegrenzung. In Wund- 
nähe (23 Abstand) entwickelt sich ein weiterer Protoplasmawulst, der durch 
Abstrom der früher angelegten Bildung wächst. Das die Wunde umsäumende 
ist sehr dunkel und koaguliert (keine Brownsche Molekularbewe- 
gung.) — 10 Uhr 21 Min.: Der wundferne Ringwulst hat gegen 40 u Dicke erreicht, 
die wundnahe Ansammlung 23 u; durch die stärkere Protoplasmaströmung werden 
ihr Mikrosomen zugeführt. — 10 Uhr 30 Min.: Der wundferne Wulst erreicht 45 u 
Dicke, die wundnahe Bildung 38, das Koagulat etwa 154. Von der Haupt- 
vakuole ist ein kleiner apikaler Zellsaftraum abgetrennt, der verbindende Kanal 
besitzt 35 4 Durchmesser. — 10 Uhr 38 Min.: Unter Rückgang der Dicke des 
wundfernen Wulstes auf 304 fließt die wundnahe Protoplasmaansammlung zu 
einem Pfropf zussmmen und stellt so einen vorläufigen Verschluß der Wunde her. 
Die Kappe ist etwa 35, dick und begrenzt die Vakuole nahezu rechtwinklig. In 
ihrem Vorfallen gegen das Wundkoagulat äußert sich der sich wieder entwickelnde 
— 10 Uhr 44 Min.: Der eben gebildete Verschluß wird gesprengt, 
Zellsaft und etwas Protoplasma werden in einer Eruption ausgeworfen. Das Proto- 
plasma des zerstörten Pfropfes koaguliert. Gegen die aufgerissene Wunde setzt 
eine erneute Protoplasmabewegung ein. — 10 Uhr 50 Min.: Der erste, während der 
Entwicklung der nun zerstörten Verschlußkappe fast verschwundene Wulst hat 
wieder über 50 u Stärke erreicht. Die Protoplasmaströmung läßt nach. — 11 Uhr: 
Der Wulst schließt zu einem soliden Pfropf von 604 Länge zusammen. Auch er 
begrenzt die Vakuole rechtwinklig. — 11 Uhr 6 Min.: An der gegen das Koagulat 
gerichteten Fläche des Verschlußpfropfes tritt eine hyaline Zone auf (Dicke 4 u; 
nach 14 Minuten 102). Durch basipetales Abströmen des Protoplasmas hat sich 
seine Dicke auf 50 verringert. — 11 Uhr 25 Min.: Die hyaline Zone wird schnell 
dünner, es bildet sich aus ihr eine gegen das Wundkoagulat gekrümmte, 2 u starke 
Lamelle hoher Lichtbrechung. — 15 Uhr 25 Min.: Die Dicke des protoplasmati- 
schen Verschlußpfropfes beträgt nur noch etwa 25 u, er begrenzt die Vakuole nun 
mit einer Rundung. Die Lamelle ist noch deutlich. 

Nach weiteren 8 Stunden war an ihrer Stelle die Vernarbungsmembran nach- 
zuweisen, unterhalb der eine Seitenhyphe abzweigt. In anderen Fällen wurde 
auch an der Grenzfläche Verschlußpfropf/Vakuole eine hyaline Schicht beobachtet, 
die jedoch bald verschwindet. 





Protoplasma und Wundheilung bei Phycomyces. 585 


b) Fruchthyphe von 15 mm Lange. 

8 Uhr 18 Min.: Beginn des Versuches. Zerschneiden im Abstand 1 mm von der 
Spitze (Beobachtungen wie oben). — 8 Uhr 20 Min.: Merkliche Bewegung des 
Protoplasmas nach der Wunde. — 8 Uhr 24 Min.: 1504 von der Wunde bildet sich 
ein Protoplasmawulst. — 8 Uhr 30 Min.: 42 4 von der Wunde entsteht ein zweiter 
Wulst, die zuerst angelegte Bildung verstärkt sich weiterhin. Im Stumpf formen 
sich aus den in die Vakuole ragenden Protuberanzen des protopl tischen Wand- 
belages Kugeln und Ballen, die in jene treten. — 8 Uhr 38 Min.: Der wundferne 
Protoplasmawulst verschließt den Stumpf. — 8 Uhr 45 Min.: Der dünne wund- 
nahe Wulst fusioniert unter dem Koagulat und scheidet die von dem Hauptzell- 
saftraum isolierte kleine Vakuole vom Außenmedium. In der Folgezeit wird das 
Protoplasma des wundfernen Pfropfes der wundnahen Kappe zugeführt, wodurch 
der sekundäre Zellsaftraum verkleinert wird. — 8 Uhr 50 Min.: Der tiefere Pfropf 
ist zu einem unbedeutenden Wulst reduziert, die apikale Ansammlung hat be- 
trächtliche Stärke erreicht, die Teilvakuole ist verschwunden. — Die weiteren 
Vorgänge vollziehen sich in der geschilderten Weise, zur Membranbildung bedarf 
es noch etwa 23 Stunden. 

c) Ältere, etwa 4cm lange Fruchthyphe mit ausgebildetem Sporangium und 
dünnem Wandbelag (6); in ihrer basalen Partie befindet sich nur ein geringer 
Protoplasmavorrat. 

8 Uhr: Beginn des Versuches. Nach Abschneiden von 1 mm tritt aus der Wunde 
des Stumpfes zwar Vakuolenflüssigkeit, aber kaum Protoplasma aus. Die Be- 
grenzung der Vakuole verändert sich nicht, die sie durchsetzenden Protoplasma- 

und -fäden zerreißen. Der Verschlußvorgang schreitet nur langsam vor. — 
8 Uhr 23 Min.: 110% von der Wunde bildet sich eine kleine Protoplasmaansamm - 
lung, die keine meßbare Zunahme erfährt. 29 vom Wundrand entsteht ein dünner 
Ringwulst. — 8 Uhr 30 Min.: Dieser koaguliert, das Protoplasma wandert vom 
tiefen Wulst nach oben und sammelt sich unter dem Koagulat an. — 9 Uhr 30 Min.: 
Hier kommt es zur Wulstbildung und zum Verschluß des Stumpfes. Die Dicke des 
Wundpfropfes ist gering. — Die Membranbildung vollzieht sich unter den gewöhn- 
lichen Erscheinungen, aus den zerrissenen Strängen haben sich intravakuoläre 
Protoplasmaballen gebildet. 

In geringem Grade reduzierte Hyphen schließen ihre Wunden am 
schnellsten. Die Heilung beansprucht bei verschiedenem Abstand des 
Schnittes von der Spitze verschieden lange Zeit; die der Membran- 
bildung vorausgehende Protoplasmaansammlung (Hyphen von 12—15mm 
Länge) wird bei etwa 1,0 mm in 20—40 Min., bei etwa 2,0 mm in 50 bis 
60 Min., bei über 3,0 mm nach mehr als 60 Min. vollzogen. 


Auch millimetergroße Trägerstücke gehen nicht zugrunde. Sie be- 
dürfen jedoch zur Herstellung des protoplasmatischen Verschlusses sehr 
lange Zeit. Das gleiche gilt für Stümpfe und Stücke älterer Hyphen. 
Die Stümpfe schließen ihre Wunden um so schneller, je größer sie sind. 
Liegt ihre Wundfläche im Bereich des Hyphengrundes, so geht der 
Verschlußvorgang langsam vor sich. Abgeschnittene Spitzen, die keine 
Vakuole enthalten, behäuten die durch Verwundung bloßgelegte Ober- 
fläche des Protoplasten bereits nach 12 Stunden. Enthalten sie noch 
einen Teil der Vakuole, so werden die Wunden gelegentlich nur durch 
Koagulat und Protoplasmakappe geschlossen, die Bildung einer Ver- 
narbungsmembran erfolgt nicht (vgl. S. 596). Die durch zwei Schnitte 
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gewonnenen Mittelstiicke verheilen die apikale Verletzung stets schneller 
als die basale Wunde. Selbst Stiicke von nur 1 mm Lange sah ich am 
Leben bleiben und vernarben. 

Ausführlich geschildert sei das Verhalten des Protoplasmas des Stump- 
fes eines kräftigen Trägers mit Spitzenwachstum, die Vorgänge in den 
anderweitig geschädigten und älteren Hyphen sind im wesentlichen die 
gleichen. Die Verwundung löst eine nur wenige Sekunden anhaltende 
wogende Bewegung des Wandbelages aus. Zungenartige Lappen oft an- 
sehnlicher Masse stoßen protuberanzenartig in die Vakuole. Manche 
von ihnen reißen vom Wandbelag ab und treten durch die Wunde aus. 
Von derartigen mit dem Protoplasmaschlauch noch in Verbindung 
stehenden Gebilden nehmen Ballen intravakuolären Protoplasmas Aus- 
gang, über deren Beschaffenheit später nähere Angaben gemacht werden 
(vgl. S.593). Noch nach 5—10 Minuten zeigt der Wandbelag mitunter 
lobose Umrisse (Abb. 4). Seine Stärke nimmt nach der Wunde hin ab, 
so daß im optischen Längsschnitt die Wundränder merklich zugeschärft 
sind. Unter lebhafter akropetaler Strömung setzt die traumatotaktische 
Verlagerung des Protoplasmas ein. In etwa 100—200 u Entfernung vom 
Wundrand sammelt sich das Protoplasma an. In kurzer Zeit entwickelt 
sich ein Ringwulst, der das Lumen des Zellsaftraumes einzuengen beginnt 
(Abb. 5); später strömt das Protoplasma von ihm gegen den Wundrand, 
jedoch ist der Abstrom nicht so ergiebig wie der Zustrom aus der proto- 
plasmareichen unteren Partie des Stumpfes (Abb.6). Das die Wunde 
umsäumende Protoplasma ist koaguliert (vgl. S. 599). Unter diesen 
toten Massen kommt es zu einer Wulstbildung nach Art der tiefer und 
früher angelegten. Erstere vergrößert sich langsamer wie diese und 
erreicht auch nicht entfernt ihre Masse. Schließlich vereinigen sich die 
Ränder des schmalen wundnahen Wulstes, womit die vorläufige Heilung 
des Stumpfes vollzogen ist (Abb. 7). Der plasmatische Verschluß äußert 
alsbald seine Wirksamkeit, indem die Hyphenstümpfe die Turgeszenz 
wieder gewinnen; durch die Schwellung des Protoplasten werden mit- 
unter sogar leichte Falten der Membran ausgeglichen. Gelegentlich 
kann es vorkommen, daß der sich wieder entwickelnde Turgordruck den 
vorläufigen Verschluß sprengt. Nach der Ejakulation von Zellsaft und 
Teilen des zerstörten Verschlusses setzen erneute traumatotaktische Be- 
wegungen des Protoplasmas ein, durch die der erstangelegte Ringwulst 
bis zum Verschluß seines Foramens verdickt wird. Die Erscheinung 
ist bei Zerstörung des provisorischen wundnahen Verschlusses durch 
Druck oder Erschütterung willkürlich hervorzurufen. Besonders in 
Stümpfen älterer Hyphen vollziehen sich die traumatotaktischen Vor- 
gänge in etwas abweichender Weise. Es bildet sich zwar nach Anlage 
des ersten Wulstes in Wundnähe eine weitere Protoplasmaansammlung, 
die aber ohne ersichtlichen Grund degeneriert. Von dem tieferen Wulst 
strömt das Protoplasma unter das hier sehr große Wundkoagulat und 
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bildet die abschlieBende Protoplasmakappe in der gleichen Weise, wie 
sich diese bei dem zuvor behandelten Fall unter den koagulierten Wund- 
randern formt. Die Schwellung des turgeszenten Protoplasmaschlauches 
kann die toten Massen aus dem Hyphenlumen beférdern. 

Wir sehen die traumatotaktischen Erscheinungen innerhalb der 
zerschnittenen Fruchthyphen sofort nach dem Eingriff einsetzen. Der 





Abb. 4. Abb. 5. Abb. 6. Abb. 7. 


Abb. 4. Fruchthyphenstumpf, 6 Minuten nach der Operation re Umrisse der Vakuole, 
Andeutung einer wundfernen Protop . 85mal vergr. 
Abb. 5. Fruchthyphenstumpf, 8 Minuten nach der Open Depmatalien der Wundränder, 
Anlage einer wund n Protop lung). 85mal vergr. 
Abb. 6. Fruchthyphenstumpf, 20 Minuten nach der Operation (mächtige Entwicklung 
der wundfernen Prot ). 85mal vergr. 


Abb. 7. Fruchthyphenstumpf, 30 Minuten nach der Operation (Herstellung des vorläufigen 
Verschlusses durch die wund Pr lung). 90mal vergr. 














Wundreiz äußert sich zuerst in größerem Abstand von der Wunde, 
später bildet sich der wundnahe Verschlußpfropf (vgl. S. 599). Ätzung 
ruft ebenfalls traumatotaktische Verlagerungen des Protoplasmas her- 
vor. Nach einmaliger Berührung mit dem Ätzmittel bildet sich über der 
betroffenen Membranpartie eine Protoplasmaansammlung, in ihrer 
Umgebung ist verstärkte Guttation nachzuweisen. Bei stärkerer Ätzung 
stirbt das der Membran anliegende Protoplasma ab und liegt als dunkler 
Ballen innerhalb der auch hier durch beiderseitigen Zustrom entstehenden 
Protoplasmamasse. Nach je einmaligem Ätzen an verschiedenen benach- 
barten Stellen der Membran entsteht die entsprechende Anzahl von 
Ansammlungen, bei geringem Abstand auch große Häufung. Nach 
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starker Atzung strémt das nicht unmittelbar betroffene und verfärbte 
Protoplasma aus der geschädigten Partie ab, unterhalb oder auch über 
dieser bilden sich Ringwiilste, die gleich den entsprechenden Proto- 
plasmaansammlungen in den zerschnittenen Trägern zum Verschluß 
führen (Abb. 8). Der zeitliche Ablauf der traumatotaktischen Vorgänge 
ist in hohem Maße von der Stärke der Ätzung abhängig; jedenfalls voll- 
ziehen sie sich nicht so schnell, wie nach der 
Verletzung durch Scherenschnitte. Bemerkens- 
wert ist die Verlagerung der in der Nähe der 
Ätzstellen gebildeten Protoplasmaansammlungen. 
Diese können sich ohne Einbuße an Masse mit 
der geringen maximalen Geschwindigkeit von 
20 u in der Minute von der Ätzstelle fortbewegen. 
Die gleiche Eigentümlichkeit wurde bei Proto- 
plasmabildungen beobachtet, die einseitig unter- 
oder oberhalb von Stellen starker Ätzung ent- 
standen sind ; sie bilden sich seltener wie die Ring- 
wülste, besonders bei Verwendung von Kalium- 
permanganat als Ätzmittel. Nach dem Stillstand 
tritt oft eine gegenläufige Protoplasmabewegung 
ein, welche die Protoplasmamassen wieder in die 
Nähe der Ätzstelle führt; hier wird der Verschluß 
in der beschriebenen Weise hergestellt. Der gleiche 
Bewegungsmodus gilt für Ringwülste, die ich 
Strecken von 60—250 u abwandern sah. Derartige 
Protoplasmabewegungen herrschen vermutlich 
auch in einer bestimmten Phase der Wundheilung 
von Vaucheria, in der HANSTEIN (1880, S.50) die 
Abb. 8. Geätzte Frucht- Verlagerung von Protoplasma und Plastiden in 
hyphe (in der Umgebung eine wundferne Partie der Schläuche beobachtete; 


nn gern die rückläufige Bewegung tritt hier ebenfalls ein. 





a Le + 9 Angestochene Hyphen bilden über der Defekt- 
90mal vergr. Stelle der Membran Protoplasmaansammlungen. 


Erôffnete der Einstich den Zellsaftraum, so preBt 
seine Flüssigkeit bis zum Ausgleich des Überdruckes Protoplasma aus 
der Wunde. Kommt die Verletzung einer Längsschlitzung der Hyphe 
gleich, so geht viel Protoplasna verloren. Bei kräftigen Trägern 
bilden sich zu beiden Seiten der beschädigten Membranstelle durch 
Traumatotaxis des Protoplasmas Ringwülste, die zu Wundpfröpfen 
werden. Bei geringer Einengung des Hyphenlumens, etwa durch Anlegen 
einer Garnschlinge, entsteht in der betroffenen Partie ein Protoplasma- 
pfropf (vgl. Gérzz 1918, S. 353). Nach weitgehender Striktur und 
vollkommener Knickung der Träger sammelt sich das Protoplasma zu 
beiden Seiten der betroffenen Stelle, ohne gegen diese Membranen zu 
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bilden. Unter dem EinfluB der gleichen Eingriffe 
entwickein verschiedene Algen (Chaetomorpha; vgl. 
Nicozs 1922, 8. 22. — Chara; vgl. LINSBAUER 
1929, S. 581) übereinstimmende Protoplasmaver- 
lagerungen. 

Durch das Anschneiden der Fruchthyphen ver- 
andert sich aie Begrenzung des Zellsaftraumes. Der 
Wandbelag nimmt lappige Beschaffenheit an, erst 
die traumatotaktischen Bewegungen des Proto- 
plasmas glätten seine Kontur. Die wundferne 
Wulstbildung engt den Zellsaftraum ein und schnürt 
allmahlich eine kleine Vakuole ab. Ihre Gestalt 
kann etwa der eines Kolbens verglichen werden, 
dessen Hals und AusguB gegen die Stumpfbasis ge- 
richtet sind. Wenn der untere Protoplasmawulst 
zusammenflieBt, trennt er den sekundären Zellsaft- 
raum vollständig von der Hauptvakuole. Meist 
bleibt jedoch ein zumindest kanülenartig feiner 
Durchlaß, der die beiden Vakuolen kommunizieren 
läßt. Nach Fertigstellung des vorläufigen Ver- 
schlusses in der Nähe der Wunde strömt das 
Protoplasma des tieferen Wulstes langsam gegen ihn 
ab. Durch diesen Vorgang wird die Einheit der 
Vakuole wieder hergestellt und die unter dem Wund- 
koagulat gebildete Kappe zu einem mächtigen 
Protoplasmapfropf verstärkt, der die Vakuole recht- 
winklig begrenzt (Abb.9). Die gewöhnliche rundliche 
Apikalbegrenzung gewinnt sie erst während der 
Membranbildung (vgl. S. 595). 

Auch nach starker Ätzung ist eine lappige Kon- 
figuration der Vakuole zu beobachten. Die Resti- 
tution erfordert längere Zeit und bleibt unvoll- 
kommen, da Teile des Wandbelages desorganisieren. 
Die bei Ätzung entstehenden Protoplasmaansamm- 
lungen (vgl. S. 598) engen die Vakuole mitunter stark 
ein. Die gleichen Beobachtungen sind nach An- 
stechen, Quetschen und Streichen zu machen. 
Streicht man nur eine Flanke, so sammelt sich das 
Protoplasma an dieser. In gequetschten Trägern 
entstehen unter Wasserauspressung Lamellen, welche 
die Vakuole teilen. Zerschneiden älterer Träger 
zerstört die durch die Vakuole ziehenden Stränge 
und Fäden. Sie werden eingezogen oder zerfallen 
tropfig und liefern intravakuoläres Protoplasma 





Abb.9. Frucathyphen- 
stumpf, 50 Minuten 
nach der Operation 
(der Wundpfropf ent- 
wickelt hyaline Zonen). 
90mal vergr. 





Abb. 10. 6 Tage alter 
Fruchthyphenstumpf, 
lediglich durch ein 
Koagulatverschlossen. 
Von der ihm anliegen- 
den Protoplasmaan- 

sammlung gehen zahl- 
reiche durch die Va- 
kuoleziehende Stränge 

und Fäden aus. 
65mal vergr. 
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(vgl. 8.593). Neubildung von Fäden ist in der Nähe des Wundverschlusses 
protoplasmareicher Stiimpfe zu verfolgen. Sie werden während der 
Phase ausgesponnen, in welcher der Wundpfropf an seiner gegen das 
Wundkoagulat gerichteten Flanke die Vernarbungsmembran bildet und 
Protoplasma an die Stumpfbasis abgibt. Die Fäden verbinden den 
Wundpfropf mit dem Wandbelag und sind meist sehr diinn; sie laufen 
wirr durcheinander und lassen rege Körnchenströmung erkennen. Von 
den Wundpfrépfen gehen mitunter auch substanzreiche axiale Proto- 
plasmastränge aus, die sich in eir Fädenwerk aufzweigen (Abb. 10). 
In den verheilten Stiimpfen finden sich nicht selten Protoplasmalamellen. 





4. Rhythmische Prot pl rteilung. 
In vielen Fruchthyphen verteilt sich das Protoplasma nach dem 
Zerschneiden in ungewôhnlicher Weise. Der Wandbelag von Stiimpfen 


Tabelle I. Rhythmisch verteilte Protoplasmaansammlungen in 
zerschnittenen Fruchtträgern von Phycomyces. 














Dekapitierte Hyphen Mittelstiicke 
I II I II 
Abstand vom apikalen 
Wundrand (in mm). . 1,050 2,700 1,350 0,350 
Abstand der Protoplasma- 
ansammlungen (in mm) 0,750 3,000 1,500 0,280 
— — -- 0,300 
0,970 0,750 0,525 — 
0,780 0,675 0,240 0,800 
_ -- 0,225 0,430 
3,000 0,300 — 0,495 
0,425 0,180 1,050 0,450 
— — 0,625 
3,000 0,300 0,625 3,580 
0,750 0,240 — 0,410 
- 0,240 1,050 0,395 
1,050 0,240 0,600 0,380 
— 0,240 0,625 0,400 
0,970 0,240 Im Abstand 0,370 
0,795 0,240 1,275 basaler 0,380 
0,725 0,240 Wundrand | Im Abstand 
— 0,240 0,510 basaler 
0,300 en Wundrand 
0,525 0,525 
N 0,525 
0,675 0,450 
0,750 1,800 
0,645 0,600 
Im Abstand 0,525 
0,850 basaler — 
Pfropf 0,450 
0,450 
Im Abstand 
0,670 basaler 
Pfropf 
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und Mittelstiicken zeigt Folgen von Protoplasmaansammlungen, die mit 
Partien gewöhnlicher Beschaffenheit wechseln. Zumeist liegen mehrere 
Protoplasmaansammlungen in geringem Abstand beisammen. Diese 
Gruppen sind durch größere von ihnen freie Hyphenabschnitte getrennt 
(Abb. 11). Schon dem unbewaffneten Auge bieten derartige Trägerteile 
ein quergeschecktes Aussehen. Be- 
sonders geeignet sind zerstückelte 
Träger mit dünnem Wandbelag, also 
nach Sporangienbildung und Strek- 
kung. Die Tabelle I soll über die 
Art der Verteilung in den Träger- 
stücken Aufschluß geben, die Tren- 
nungslinien innerhalb der senkrechten 
Zahlengruppen bezeichnen die genann- 
ten Folgen von Protoplasmaansamm- 
lungen. 

Die Protoplasmaansammlungen sind 
dünne Ringwülste. Sie stehen fast 
immer senkrecht zur Trägerachse, 
schiefe Ringe sind selten; sie können 
auch gegeneinander geneigt sein 
(Abb.12). Ihre Breite schwankt stark, 
übertrifft 100 # aber nicht. Öfters 
bleiben die Ringe unvollständig oder 





werden zu dichten Protoplasmaflecken. 
Beim Zerschneiden der Träger unter 
dem Mikroskop konnte festsgetellt 
werden, daß die Entstehung vieler 
solcher Protoplasmaansammlungen 
eine unmittelbare Folge der Ver- 
letzung ist. 

Der verletzte Protoplasmaschlauch 
zeigt nämlich an manchen Stellen ring- 
wulstartige Verstärkungen. Zwischen 
diesen, zum Teil auch in ihrer Nähe, 
entstehen alsbald weitere Ansamm- 
lungen; sie können sehr zahlreich 


werden, wie die Beispiele der Tabelle erkennen lassen. 


Abb. 11 Abb. 12 Abb. 13 
Abb. 11. Teileiner zerschnittenen Frucht - 
hyphe mit rhythmischer Protoplasma- 
verteilung (drei Gruppen von Proto- 
plasmaansammlungen, durch Zusammen - 

fließen der Strömchen entstanden). 
30mal vergr. 
Abb. 12. Teileiner zerschnittenen Frucht - 
hyphe mit rhythmischer Protoplasma- 
verteilung (die Ansammlungen sind zum 
Teil gegen die Hyphenachse geneigt oder 
nicht vollständig entwickelt). 


40mal vergr. 
Abb. 13. Fruchthyphe mit rhythmischer 
Protopl verteil nach Entspan- 





nung der Membran durch KNO, 3%. 
70mal vergr. 


Frei von 


ihnen ist nur die nächste Umgebung der Wunde, sowie die von einem 
soliden Pfropf ausgefüllte Trägerbasis. Sind in den Trägern Strömchen 
vorhanden, so fließt im Augenblick des Zerschneidens ihr Protoplasma 
an manchen Stellen zusammen, ohne daß sie sonst ihrer. Verlauf ändern: 
offenbar hat der Eingriff die Viskosität des Protoplasmas lokal herab- 
gesetzt. Die Ringwülste sind sehr reich an Mikrosomen und werden 
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durch Ansammlung von Fettrépfchen besonders deutlich. Nur in den 
Stümpfen junger, protoplasmareicher Träger werden die Ansammlungen 
mitunter so mächtig, daß sie die Vakuole weitgehend einengen oder gar 
als Pfröpfe sperren. Die Ansammlungen verschwinden zumeist erst auf 
einer Seite, so daß die Ringe defekt erscheinen. Falls Strömchen vor- 
handen sind, besorgen sie den Abtransport des Protoplasmas und seiner 
ergastischen Bestandteile in beiden Richtungen. Der Ablauf der ganzen 
Erscheinung bis zur Wiederherstellung der normalen Protoplasmavertei- 
lung beansprucht nicht mehr als eine halbe Stunde. Für die Entstehung 
der rhythmischen Protoplamaverteilung sind vielleicht Kontraktions- 
erscheinungen nicht ohne Bedeutung. Daß sich der verletzte Protoplasma- 
schlauch verkürzt, zeigt sein Verhalten beim Zerschneiden der Träger. 
Es konnte festgestellt werden, daß er die Stumpfmembran mitunter 
auf 4004 Länge nahezu vollständig entblößt und sich dabei um !/,, 
verkürzt. Auch bilden sich bei Behandiung intakter Träger mit wasser- 
entziehenden Mitteln mit der beschriebenen Erscheinung durchaus über- 
einstimmende rhythmische Protoplasmaansammlungen (KNO, 2,5%, 
CaCl, 3% und Rohrzucker 10%). Sie gehen jedoch bei Verwendung 
dünner Träger schnell zurück und haben sich daher längere Zeit unserer 
Aufmerksamkeit entzogen (Abb. 13). 

Bemerkenswert ist die Erscheinung, daß die Träger nach nicht zu 
weitgehendem Wasserentzug an den Stellen der rhythmischen Proto- 
plasmaansammlungen Wasser auspressen. Um diese Sekretion beob- 
achten zu können, müssen die Fruchthyphen nach Behandlung mit den 
schwach hypertonischen Lösungen sofort sehr vorsichtig in Paraffinöl 
umgebettet werden. Die Wassertropfen treten gleichzeitig mit der An- 
sammlung des Protoplasmas auf; wenn das Protoplasma abströmt, werden 
sie wieder eingesogen. Der Vorgang sei durch das nachstehende Ver- 
suchsprotokoll belegt: 

9 Uhr 40 Min.: 3 Protoplasmaansammlungen (a, b, c) in gleichem Abstand von 
350 u. Die Guttation ist auf diese Stellen beschränkt; bei a 14 Tropfen (mittlerer 
Durchmesser 30 4), bei b 7 Tropfen (mittlerer Durchmesser 60 2), bei c 6 Tropfen 
(mittlerer Durchmesser 65a). — 9 Uhr 42 Min.: Rückgang der Protoplasma- 
ansammlungen. Größe der Tropfen bei a und b unverändert, bei c sind sie etwas 
kleiner geworden. — 9 Uhr 46 Min.: Weiterer Rückgang der Protoplasmaansamm- 
lungen. Bei a 5 Tropfen (mittlerer Durchmesser 204), bei b 6 Tropfen (mittlerer 
Durchmesser 23 u), bei c 5 Tropfen (mittlerer Durchmesser 30 u). — 9 Uhr 58 Min.: 
Die Protop lungen sind bis auf geringe Spuren von c verschwunden. 
Bei a und b sind die Guttationstropfen vollständig eingesogen worden; bei c be- 
finden sich noch 2 Tropfen (mittlerer Durchmesser 25 x), die nicht wieder auf- 
genommen werden. 

Bei Verwendung starker Plasmolytika (KNO, 10—12%) entwickeln 
sich keine Ringwülste, sondern solide Pfröpfe, welche die Vakuole teilen. 
Die Vakuolenteilung schreitet basipetal fort. Die Pfröpfe nehmen von 
Lamellen Ausgang, die sich etwa 1 Minute nach Einwirkung der stark 
hypertonischen Lösung bilden. Zwischen den frühzeitig angelegten 
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Lamellen entstehen weitere, auch in der Längsrichtung, so daB einzelne 
der Teilvakuolen ein plasmatisches Wabenwerk besitzen. Im optischen 
Profil sind die Vakuolen rechtwinklig begrenzt. Manche Lamellen ver- 
schwinden, wenige bleiben erhalten und werden verdickt. In diesem 
Stadium sind die Teilvakuolen durch mächtige Protoplasmapfröpfe 
getrennt, sie zeigen im Längsschnitt Rundung der Ecken. Im Verlauf 
der Deplasmolyse kanten sie diese wieder ab. Die Pfröpfe werden redu- 
ziert und verschwinden schließlich ganz, so daß die Einheit des Zellsaft- 
raumes wieder hergestellt ist; infolge der Einwirkung der starken Lösung 
gehen jedoch die Hyphen nach kurzer Zeit unter tropfigem Zerfall des 
Wandbelages zugrunde. Besaßen die Träger bereits vor der Behandlung 
Lamellen, so werden diese verstärkt, die weiteren Gestaltungsvorgänge 
vollziehen sich unter ihrer Mitwirkung. Der ganze Vorgang der Vakuolen- 
teilung spielt sich in etwa einer halben Stunde ab. 


5. Intravakuoläres Protoplasma. 

Besonders nach Eingriffen, die das Leben der Zellen gefährden, kann 
Protoplasma in die Vakuole geraten. Der Wandbelag von Phycomyces- 
fruchtträgern liefert in erster Linie nach Zerschneiden, Ätzen und Streichen 
„intravakuoläres Protoplasma‘ (CHoLopny 1923, S. 231). 

In den dekapitierten jungen Trägern lösen sich bei Anlage des wund- 
fernen Wulstes von dem noch unregelmäßig konturierten Wandbelag 
besonders weit in die Vakuole ragende Protoplasmazungen und ähnliche 
Effigurationen ab. Sie zerfallen in einzelne Tropfen oder formen sich zu 
Ballen, die entweder in das Ejakulat geraten oder im Inneren des Stumpfes 
verbleiben. Manche sind durch Fäden oder Stränge mit dem Wand- 
belag verbunden und werden mitunter erst später durch deren Zerreißen 
frei. Kurz nach ihrer Ablösung besitzen die Gebilde dieselbe Beschaffen- 
heit wie das Protoplasma des Wandbelags; größere Ballen haben eine 
helle granulaarme Zone (Hyaloplasma) und oft große periphere Vakuolen. 
Plasmolysiert man die mit vorläufigem Wundverschluß versehenen 
Hyphenstümpfe, so wird ein Teil des intravakuolären Protoplasmas in 
den Wandbelag aufgenommen; die im Augenblick des Anschneidens 
losgelösten Protoplasmamassen können ebenfalls in der Vakuole bleiben ; 
sie sind undeutlich begrenzt, speichern Methylenblau und zerfallen. 
Auch viele der später entstandenen intravakuolären Protoplasmaballen 
nehmen körnige Struktur an und sterben ab. Nach etwa 12 Stunden 
färben sich die meisten von ihnen ebenfalls und sind durch Plasmolyse 
weder untereinander, noch mit dem Wandbelag zu vereinigen. Von den 
die Vakuole durchziehenden Strängen und Fäden werden manche vom 
Wandbelag eingezogen, andere fluten in der Vakuolenflüssigkeit und 
zerfallen schließlich in größere oder kleinere Tropfen intravakuolären 
Protoplasmas. Aus dem Verband des Wandbelags geraten öfters 
Spiralströmchen in die Vakuole, an denen zerrissene intravakuoläre, 
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oft zu freien Ballen zerfallende Stränge ansetzen (Abb. 14). Das durch 
starkes Ätzen und Streichen entstehende intravakuoläre Protoplasma 
stirbt bald ab. 

Intravakuoläres Protoplasma wurde besonders in Zellen mit stark 
strömendem Inhalt beobachtet; vermutlich ist die Bewegung der Ab- 
lösung günstig. Bei unserem Objekt wirkt vielleicht aber auch die 
Kontraktion des zerschnittenen Protoplasmaschlauches (vgl. S. 592) mit. 
LiNsBAUER (1929, S. 570 u. 599) hat 
durch mechanische Eingriffe an den 
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Abb. 14. Fruchthyphe mit Spiralstrémchen und einem System durch die Vakuole ziehender 
Stränge (dunkler); ein Strémchen ist zerrissen und zerfällt in mehrere Ballen intravakuolären 
Protoplasmas. 65mal vergr. 

Abb. 15. Zwei Ballen lebenden intravakuolären Protoplasmas auf den Strömchen der 
morphologischen Unterseite einer zerschnittenen Fruchthyphe liegend. 70mal vergr. 
Abb. 16. Zerschnittene Fruchthyphe. Durch die Vakuole ziehende Stränge sind zerrissen 

und haben intravakuoläres Protoplasma geliefert. 50mal vergr. 


Abb. 17. Intravakuoläres Protoplasma in einer zerschnittenen Fruchthyphe. 60mal vergr. 











Internodialzellen von Chara intravakuoläres Protoplasma gewonnen; 
neben der auch von uns mit Erfolg versuchten Technik bediente er sich 
des elektrischen Stromes und der Zentrifuge. In zentrifugierten Frucht- 
hyphen von Phycomyces findet sich ebenfalls intravakuoläres Proto- 
plasma, das aber meist schnell zugrunde geht. Bei Phycomyces und 
Chara lagert das intravakuoläre Protoplasma stets auf der morphologi- 
schen Unterseite der Zellen (Abb. 15). In den zerschnittenen Trägern 
von Phycomyces rotieren die Ballen unter dem Einfluß der Strömung 
des Wandbelags nicht, kleinere Massen können gelegentlich drehende 
Bewegungen ausführen. Die freie Beweglichkeit des intravakuolären 
Protoplasmas von Chara besitzen sie nur unmittelbar nach dem Entstehen. 
Später scheinen sie auf der ruhenden Vakuolenhülle der Unterseite des 
Wandbelags festgeklebt zu sein, sie verändern ihre Lage selbst nach dem 
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Aufrichten der Hyphenstücke nur unwesentlich und langsam. Die intra- 
vakuolären Protoplasmaballen der Phycomycesträger teilen mit den ent- 
sprechenden Bildungen der Charazellen die ungleiche GréBe, was unsere 
Abbildungen (Abb. 16 u. 17) veranschaulichen. Manche Ballen bleiben 
mehrere Tage am Leben, was LINSBAUER (1929, S. 753) auch fiir Chara 
festgestellt hat. Die toten Ballen lösen sich zum Teil im Zellsaft, können 
sich aber auch zerkliiften und schlieBlich in Granula zerfallen. 
Während bei Chara die Entstehung des intravakuolären Protoplasmas 
nur gelegentlich zu verfolgen war (LINSBAUER 1929, 8. 574), dürften 


unsere Darlegungen die gute Eignung der Phycomycestrager zum Studium 
der Erscheinung erkennen lassen. 


6. Membranbildung und Reproduktion. 


Die in den zerschnittenen, geätzten oder stark gequetschten Trägern 
aus den Ringwülsten hervorgegangenen Protoplasmaverschlüsse beginnen 
nach ihrer Fertigstellung gegen das Wundkoagulat und die Vakuole 
körnchenfreie Zonen zu differenzieren (Abb. 9). Die an der Vakuole 
lagernde Bildung verschwindet bald, während die äußere hyaline 
Schicht schnell an Stärke gewinnt. Sie wölbt sich lamellenartig vor 
und wird dünner. Hier geht die Entstehung der Vernarbungsmembran 
vor sich, die erst die Wunde endgültig verheilt. Zunächst befestigt sich 
die Membran an den Längswänden der Stümpfe, ihre Bildung schreitet 
also in zentripetaler Richtung fort. Erst frühestens nach etwa 16 Stunden 
zeigt die Vernarbungsmembran gegenüber der Einwirkung von Eau de 
Javelle Resistenzfähigkeit, die ihrer Entstehung vorausgehende Lamelle 
folgt noch 6—8 Stunden nach Anlage bei Plasmolyse dem sich kontra- 
hierenden Protoplasma und ist auch später der Beanspruchung durch 
geringen Druck nicht gewachsen. Während der Membranbildung wird 
die normale Vakuolenkonfiguration wieder hergestellt, indem der apikale 
Pfropf durch basipetale Abwanderung des Protoplasmas an Masse verliert 
(Abb. 18). TrzBINSKY (1902, S. 115) gibt als Bildungszeit der Querwände 
einige Stunden an, GÔTzE (1918, S. 366) sah Vernarbungsmembranen 
nach der unseren Beobachtungen etwa entsprechenden Zeit von 24 Stun- 
den. Verletzte Derbesia-Schläuche bilden ihren protoplasmatischen Wund- 
verschluß nach Kremm (1894, S.26) bereits innerhalb 20 Minuten, 
d.h. in der für zerschnittene Phycomycesfruchthyphen gefundenen Mini- 
malzeit (vgl. S.585). Zur Entstehung der Vernarbungsmembranen 
bedarf es auch bei den Siphoneen längere Zeit, Derbesia und Caulerpa 
bilden sie nach den übereinstimmenden Angaben verschiedener Autoren 
in etwa 16—24 Stunden. 

Auf die geschilderte Weise entsteht vorwiegend die Vernarbungs- 
membran der zerschnittenen und in Paraffinöl kultivierten Fruchthyphen. 
Unterhalb dieser wächst die Membran des Stumpfes zu einem schwachen 
Träger aus; für die Schnelligkeit der Reproduktion ist das Alter der 
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Membranpartie maßgebend (vgl. GérzE 1918, S. 370). Selten entwickeln 
sich in den Paraffinkulturen zwei diametral gegenüberstehende Träger, 
was nach GREHN (1932, S. 155) bei unverletzten, überernährten Trägern 
häufiger vorkommt. Die Mittelstücke bilden ausschließlich unterhalb 
der apikalen Vernarbungsmembranen Seitenträger (vgl. Görze 1918, 
S. 368), alle Versuche zur Störung dieser Äußerung der Polarität schlugen 
fehl. Die Reproduktionsfähigkeit des Materials ist 
erstaunlich. Ein durch Abquetschen gewonnenes, 
in Paraffinöl kultiviertes Trägerstück von wenig 
mehr als 0,5 mm Länge trieb 2 Seitenträger, die 
beide Zwergsporangien entwickelten, und ging erst 
nach einer Woche zugrunde. Die kleinsten isolierten 
Stücke waren 200 u groß, lebten in Paraffinöl bis 
zu 14 Tagen und betätigten während dieser Zeit 
rege Strömung. Die ausgestoßenen Protoplasma- 
massen der an der Luft operierten und belassenen 
Träger umhäuten sich manchmal, die entstandene 
Membran kann zu einem Fruchtträger auswachsen 
(vgl. Görze 1918, S. 366)1. Fast immer entwickeln 
sich die an der Luft gebildeten Vernarbungs- 
membranen weiter. Entweder sahen wir sie in 
Übereinstimmung mit einer Beobachtung KOuLERs 
(1907, S. 224) in zahlreiche Prolifikationen aufgehen, 
oder sie wachsen zu einem einzigen Schlauch aus. 
Dieser bleibt an Stärke hinter dem Stumpf nur un- 
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Frucht. mpr, wesentlich zurück und durchwächst das Koagulat. 
2 Cle met de Tragerstiicke, die in einer Kampferatmosphäre 


me men ud kultiviert werden, schlieBen ihre Wunden zumeist 
abgeschlossen, Vaku- durch Koagulationspfröpfe. Unter diesen wird nicht 

begrenzt). immer eine Membran gebildet. Manche Stümpfe 
konnten über eine Woche lebend erhalten werden, 
ohne zur Membranbildung zu schreiten. Ähnlich verhalten sich die in 
Paraffinöl kultivierten isolierten Spitzen der Träger, die, ohne ihre 
Wunde zu vernarben, weiterwachsen können. In beiden Fällen grenzt 
das lebende Protoplasma unmittelbar an das Koagulat und kann durch 
Plasmolyse von diesem getrennt werden. 

Die Einwirkung von Leuchtgas oder Kampfer fördert die Repro- 
duktion. Während die Stümpfe gewöhnlich selten mehr als einen Seiten- 
träger treiben, haben von den in leuchtgashaltiger Luft kultivierten 
Stücken über 50% mehr als drei Seitenträger gebildet, bei Verwendung 
von Kampfer etwas weniger. Die Seitenträger entstehen nicht nur wie 


1 Nach BRErELD (1874, S. 29) stoßen geplatzte Schläuche von Aspergillus 
Protoplasma aus und umhäuten es; ähnliche Beobachtungen waren an Mucor und 
Empusa zu machen. 
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gewöhnlich unterhalb des Koagulates bzw. der Vernarbungsmembran, 
sondern auch in größerer Entfernung von diesen; die Membran mancher 
Stümpfe gerät derartig in Sprossung, daß die betreffenden Individuen 
infolge Verausgabung ihres Protoplasmainhaltes zugrunde gehen. So 
bildete z.B. ein 6mm langer Stumpf im Abstand 400, 600, 700, 1000, 
1850, 1900 und 42004 von der Vernarbungsmembran Seitenträger. 
Auch die Schnelligkeit der Reproduktion wird durch Leuchtgas- oder 
Kampferkultur erhöht, indem selbst alte Membranstellen nach 24 Stunden 
austreiben. In Leuchtgas stirbt die Spitze nichtoperierter Träger meistens 
ab. Unterhalb der Nekrosestelle entsteht ein Wirtel von 2—6 Seiten- 
trägern. 

In den zerschnittenen Substrathyphen entsteht die Vernarbungs- 
membran unter einem großen Koagulationspfropf. In der ersten halben 
Stunde nach der Verlet- 
zung bildet sich aus dem 
Protoplasma eine glasklare 
Lamelle, deren Dicke etwa 
der der Hyphenmembran 
entspricht, und die gegen 
die Wunde vorgewölbt ist. 
Aus ihr geht die gleich- 
gestaltete Vernarbungs- Abb. 19. Formen der Vernarbungsmembran verletzter 
membran als simultane Fruchtträger (a regelmäßig, leicht gegen das Koagulat 
Büteng: herver,: in. ie gewölbt; P'enregsimants; © un Ejakulat gebildet). 
doch erst nach -etwa 16 
bis 20 Stunden nachgewiesen werden kann. Nach KÔHLER (1907, 
S. 120) soll die Abschlußmembran der Mucorhyphen unmittelbar nach 
der Verletzung entstehen. Auf Grund der für Phycomyces festgestellten 
Verhältnisse und unserer besonderen Untersuchung (vgl. S.603) kann 
angenommen werden, daß KÖHLER zunächst lediglich die plasmati- 
schen Lamellen gesehen hat, die der Membranbildung vorausgehen. 
Nach van TrecHEM (1875) entwickeln sich die Vernarbungsmembranen 
von Mucor weiter, was KÔHLER (1907, S. 221) nicht beobachtete. Die 
Vernarbungsmembranen der Lufthyphen von Pilobolus können zu langen 
Schläuchen auswachsen (KLEIN 1872, S. 340). Bei den Substrathyphen 
von Phycomyces bilden sich Neuanlagen von Seitenhyphen in regel- 
losem Abstand von der Vernarbungsmembran, die selbst meistens kein 
Wachstum betätigt. Selten sah ich apikale Membranen längere Zeit 
nach der Fertigstellung schlauchartige Prolifikationen treiben, die sich 
durch die Wundkoagulate verlängerten. Den Restitutionsmembranen 
der Siphoneen kommt, soweit uns bekannt, im allgemeinen keine Weiter- 
entwicklungstendenz zu. Nur bei Anadyomene und Halimeda können 
nach Küster (1899, 8. 145) die Vernarbungsmembranen der Zylinder- 
zellen auswachsen. 


Planta Ba. 19. 39 
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Das Protoplasma der innerhalb der Diffusionszone des Silberchlorids 
befindlichen Substrathyphen ist abgestorben. Die basalen Teile der 
Hyphen entwickeln nach etwa 24 Stunden alle im Abstand 100 u von 
der Fällungsgrenze Membranen, die sich nicht von den bei Verwundung 
gebildeten Vernarbungsmembranen unterscheiden. In einer Hyphe liegen 
meist mehrere Membranen in unregelmäßigen Abständen hintereinander. 
Die apikalen, über der Diffusionsgrenze gelegenen Hyphenpartien 
haben ebenfalls Vernarbungsmembranen gebildet und zeigen zugleich 
Membranverdickungen; diese sind auf einen etwa 100 langen Hyphen- 
abschnitt beschränkt. Bei Hyphen, die an einem Diffusionsring tangen- 
tial vorbeilaufen, ist die diesen zugekehrte Flanke besonders stark und 
fortlaufend verdickt. Querwände und Membranverdickungen treten 
im Mycel der Phycomyceten besonders als degenerative Erscheinung unter 
ungewöhnlichen Kulturbedingungen auf (Horn 1904, S. 212; ORBAN 
1919, 8. 13/14). 

7. Nekrose. 

Besonders bei Atzung sahen wir Teile des Protoplasmas der Frucht- 
hyphen von Phycomyces absterben. Diese Tötungsweise ist mit KÜSTER 
(1924, S. 1030; 1929b, S. 92) als lokale Nekrose zu bezeichnen. NoLL 
(1890, S. 126) atzte Rhizome von Caulerpa mittels Kaliumpermanganat. 
Das der betroffenen Membranstelle anliegende Protoplasma stirbt ab 
und wird durch Vernarbungsmembranen von den lebenden Teilen ab- 
getrennt. Werden Fruchthyphen von Phycomyces an einer Stelle mit 
Silbernitrat geatzt, so stirbt das dieser anliegende Protoplasma ab. Die 
tote Masse wird von einer Ansammlung Jebenden Protoplasmas umgeben, 
Membranbildung und Abkapselung erfolgen jedoch nur, wenn starke 
Atzung ganze Hyphenpartien getôtet hat. Bei wiederholtem Atzen an 
einer Stelle kommen mitunter geschichtete Protoplasmaansammlungen 
zustande, indem immer neue Massen absterben (Abb. 20). Nach sehr oft 
wiederholter Ätzung können breite zapfenartige Gebilde entstehen, welche 
die Vakuole stark einengen oder gar teilen. Das der geätzten Membran 
anliegende Protoplasma ist fast schwarz, die entfernten Lamellen körnig 
und heller. Kleinere nekrotische, an der Ätzstelle liegende Ballen werden 
öfters von dem abströmenden Protoplasma mitgeführt und liegen dann 
von ihrem Ursprungsort entfernt im Wandbelag (Abb. 21). Selten war 
zu beobachten, daß sich von dem infolge starker Ätzung abgestorbenen 
Protoplasma der lebende Teil unter den Formen einer Konkavplasmolyse 
abhob. Die bei Caulerpa (M1RANDE 1913, S. 239), Bryopsis (KisTER, 
1929b, S.99) und anderen Siphoneen beobachtete progressive Nekrose 
und Membranbildung konnte in den verletzten Fruchthyphen von 
Phycomyces nicht nachgewiesen werden. Die Substrathyphen geben unter 
dem Einfluß der Diffusion von Silberchlorid in akropetalen Rhythmen 
geschädigtes Protoplasma preis und bilden eine entsprechende Folge von 
Vernarbungsmembranen. 
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Koagulation des Protoplasmas durch mechanische Beanspruchung der 
Pflanzenzellen ist oft beobachtet worden (Küster 1929b, 8.119). Die 
Wunden vieler Siphoneenzellen werden zunächst durch Koagulations- 
pfröpfe verstopft, unter denen sich später erst der verletzte Protoplasma- 
schlauch schließt. Das wundnahe Protoplasma zerrissener Stämmchen 
von Bryopsis erstarrt zu einem mächtigen Pfropf (Küster 1899, S. 81; 
PROWAZEK 1907, S. 739), die Verstopfung der Wunden durch Koagulate 
beschreiben NoLL (1890, S. 126) 
für Derbesia, Küster (1903, 
S. 13) für Valonia. Now (1890, 
S. 126) und MIRANDE (1913, 
S. 236) sahen bei Caulerpa die 
Membranbildung unterhalb eines 
Koagulationspfropfes zustande 
kommen, ebenso JANSE (1906, 
S. 394). Auch die Wunden der 
durchschnittenen Internodialzel- 
len von Chara werden durch er- 
starrendes Protoplasma geschlos- 
sen (NıcHoLs 1922, S. 21; Lins- 
BAUER 1929, S.578f.). Ähnlich 
verhalten sich die verletzten Zel- 
len mancher höherer Pflanzen; 
das den in die Staubfadenhaare 
von Tradescantia eingestochenen 
Nadeln anliegende Protoplasma 
koaguliert und schließt die 
Wunde (Wapa 1930, S. 405). 
Aus diesen und einer Reihe 20 00: Abb. 21. 
weiterer Angaben geht hervor, bb. 20. Geschichtete Protopl lung 
daB wundnahes Protoplasma an we eg Doc — 
den Restitutionsvorgängen nicht ap». 21. „ Verbeiiter Fruchthyphenstumpf. Im 
beteiligt ist, sondern koaguliert. Wandbe nden sich mehrere Ballen toten 
Auch bei Phycomyces erfolgt der 7 ur yom 
VerschluB in bestimmter Entfernung von der Wunde unter einem ko- 
agulierenden Randsaum. Durch den Wundreiz wird die Viskosität des 
wundnahen Protoplasmas erhöht, wie sich aus der Sistierung der BROWN- 
schen Molekularbewegung nach dem Anschneiden ergibt. Der Ringwulst 
bildet sich zunächst in einiger Entfernung von der Wunde; erst allmählich 
wird das wundnahe Protoplasma flüssiger, um erst dann an den Gestal- 
tungsvorgängen teilzunehmen. Bei Chara beobachtete Jost (1929, 
S. 11) in den zerschnittenen Internodialzellen Aufhéren der Strömung, 
was gleichfalls auf Viskositätssteigerung deuten dürfte. Diese Befunde 
stehen in Übereinstimmung mit den Beobachtungen von BÜNNING (1926, 
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8.138 f.) über die mechanische Koagulation in den Zellen der höheren 
Pflanzen. Herabsetzung der Viskosität des Hyphenplasmas durch die 
mechanischen Eingriffe haben wir bereits im vorstehenden mehrfach 
besprechen können. 

Für Phycomyces, die genannten Siphoneen und Chara ist die Ko- 
agulation des wundnahen Protoplasmas erwiesen. Nach HANSTEIN 
(1880, S. 47) neigen bei Vaucheria die Wundrander zusammen und be- 
tätigen den vorläufigen Verschluß, ähnliche Angaben finden sich bei 
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Abb. 22. Substrathyphen, 30 Minuten nach dem Zerschneiden. a Hyphenstumpf mit 
ehedem akropetaler Pr 1 bewegung (hier sowie bei b und eist die der Membranbildung 





vorausgehende Lamelle sichtbar), 5 ibidem, e Hyphenstumpf mit ehedem basipetaler 
Protopl b gung. 280mal vergr. 





Kremm (1894, S. 24 und 30) und Jost (1929, S. 1) für Derbesia sowie 
Valonia. Kuss (1888, 8.510) hält die HansrerNsche Auffassung für 
nicht durchweg zutreffend. Nach seinen Beobachtungen findet an der 
Wundfläche des Protoplasmaschlauches ‚ein lebhafter Kampf zwischen 
dem eindringenden Wasser und Protoplasma statt‘‘. Es ist wenig wahr- 
scheinlich, daß bei Siphoneen auch die Wundränder die Heilung über- 
nehmen können. Koagulierende Wundsäume geringer Mächtigkeit ent- 
ziehen sich leicht der Beobachtung. 

Nach KLEIN (1872, S.340) werden die verletzten Lufthyphen von 
Pilobolus zunächst ebenfalls durch einen Koagulationspfropf geschlossen. 
Daß auch Pollenschläuche (Küster 1929c, S. 200), Milchröhren (Küster 
1923, S. 163) und andere Schlauchzellen Wunden durch Koagulations- 
pfröpfe schließen, ist bekannt. Das von starker Quetschung betroffene 
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Protoplasma der Frucht- und Substrathyphen von Phycomyces ko- 
aguliert, ganz gleich scheinen sich nach den Beobachtungen von Lins- 
BAUER (1929, S. 584) gequetschte Internodialzellen von Chara zu ver- 
halten. Beide Objekte schlieBen kleine Stich- und RiBwunden durch 
Koagulationspfröpfe, ohne zur Membranbildung zu schreiten. 

Bemerkenswert ist die Struktur der Koagulationspfröpfe verwundeter 
Substrathyphen (Abb. 22). Die Länge des von ihnen erfüllten Hyphen- 
abschnittes schwankt stark (Langhyphen Maximum 250 u, selten unter 
50 u). Bei Betrachtung mit einer guten Optik zeigen die Pfröpfe Lamellen- 
bau. Die Lamellen sind gegen die Wunde gewölbt und liegen meist sehr 
dicht. Der aus der Wunde ausgestoßene Protoplasmaballen zeigt schaligen 
Bau (Abb. 22a). Zwischen der Verzweigung der Hyphen, ihrer Proto- 
plasmaströmung und der Lamellenanordnung bestehen Beziehungen. 
Meist sind die Lamellen um die Verzweigungsstellen gebogen und schieben 
sich zungenartig in das Lumen der Haupt- und Seitenhyphen vor 
(Abb. 22b). Eine derartige Anordnung tritt ein, wenn vor der Verwun- 
dung das Protoplasma in dem Hyphensystem gegen die Spitze flutete. 
Das aus der Nebenhyphe zuströmende Protoplasma drängt den Strom 
der Haupthyphe etwas zur Seite, staut sich an diesem und seine Lamellen 
werden innerhalb der Haupthyphe durch neue Nachschübe ausgewalzt 
(Abb. 22c). War das Protoplasma bereits unter dem Einfluß des Ein- 
griffs lamellös differenziert und hält die Strömung in der Nebenhyphe 
an, so erfüllt sich diese mit zahlreichen undeutlich ausgebildeten Lamellen. 

Eine Ausführung der Verletzung u. d. Mi. zeigt, daß die Lamellen- 
struktur auf der Verteilung der Vakuolen im Protoplasma beruht. 
Das unmittelbar nach dem Anschneiden aus der Wunde ausgetretene 
Protoplasma erstarrt, durch stoßweises Strömen wird weiteres Proto- 
plasma ausgetrieben. Schließlich hält der vor der Wunde liegende 
Ballen dem Binnendruck stand, der Zustrom des Protoplasmas in die 
verwundete Mycelpartie hält jedoch noch an. Die Vakuolen werden 
abgepreßt, und aus dem sie trennenden Protoplasma entstehen die 
schmalen, starren Lamellen des Koagulates. Diese Feststellung ermög- 
licht die Deutung der Strukturverhältnisse an den Verzweigungsstellen. 
Hier staute sich das Protoplasma an der Membran und koagulierte 
unter dem Einfluß der Verwundung. Auch bei der Strömung in den nicht 
beschädigten Hyphen teilen sich an den Verzweigungsstellen sowohl 
Protoplasma als auch Vakuolen (vgl. ScHRÔTER 1905, 8.3). Pfropf und 
ausgeworfenes Protoplasma gehen zugrunde. Nach wenigen Stunden 
wird ihre Lamellenstruktur undeutlich, das Protoplasma körnig und 
dunkel. 

Im Inneren der verwundeten Mycelien, in erheblichem Abstand vom 
Trauma, bilden sich gleichfalls Koagulationspfrépfe. Sie entstehen 
zumeist an Verzweigungsstellen, und zwar zur gleichen Zeit wie die 
wundnahen Gebilde. Auch sie besitzen den für diese beschriebenen 
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Lamellenbau und sind tot, das lebende Protoplasma bildet gegen sie Ver- 
narbungsmembranen (Abb. 23). Eine Parallele zu dieser Erscheinung 
bietet die Beobachtung, daß in manchen stark geätzten Fruchthyphen 
in großer Entfernung von der betroffenen Stelle Teile des Wandbelags 
unter Erscheinungen der Desorganisation absterben. Koagulationspfröpfe 





Abb. 23. Substrathyphen, 24 Stunden nach dem Zerschneiden. 280mal vergr. 


entstehen ferner in den gequetschten oder geringfügig verwundeten 
(durch Stich oder Riß) Substrathyphen. Läßt man ältere Mycelien 
gegen Diffusionsringe von Silberchlorid wachsen, so platzen die ihnen 
genäherten Hyphenspitzen. Das ausgestoßene Protoplasma zeigt scha- 
ligen Bau, die wundnahe Hyphenpartie enthält einen lamellös gebauten 
Koagulationspfropf. 


C. Vergleichende Untersuchungen an den Frucht- und Substrathyphen 
von Mucor mucedo (L.) BREFELD. 

Die höchstens 50 4 dicken Fruchthyphen von Mucor mucedo ent- 
sprechen zwar in der Figuration ihres Protoplasmainhaltes den derben 
Fruchthyphen voa Phycomyces, sind aber wegen ihrer Hinfälligkeit zur 
operativen Behandlung weniger geeignet, wenn auch die diinne Mem- 
bran den Einblick in die Restitutionsvorgänge sehr erleichtert. Die 
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Mucor-Hyphen wurden zerschnitten und geätzt, einige bemerkenswerte 
Beobachtungen sind im nachstehenden zusammengefaBt. 

Die Heilung der zerschnittenen Fruchthyphen spielt sich in etwa der 
gleichen Weise und derselben Zeit wie bei Phycomyces ab. Wundferne 
Protoplasmawiilste bilden sich indessen nicht so häufig, unter dem auch 
hier koagulierenden Wundsaum entsteht ebenfalls sofort ein zunächst 
schmaler Ringwulst. Dieser fließt zusammen, durch weiteren Zustrom 
von Protoplasma bildet sich ein oft sehr mächtiger 
(200—400 u Länge) Pfropf. Die älteren Träger ver- 
lagern ihr Protoplasma langsamer. Im Verhalten 
der Spitzenabschnitte und Stümpfe verschiedener 
Höhe fand sich gegenüber Phycomyces kein Unter- 
schied. Auch die Hyphenstücke von Mucor bilden 
nicht immer eine Vernarbungsmembran, sondern 
verschließen ihre Wunde mitunter nur durch ein 
Koagulat. Die Vernarbungsmembranen neigen in 
Übereinstimmung mit den Beobachtungen bei Phyco- 
myces besonders bei Luftkulturen zum Auswachsen. 
Die Reproduktion erfolgt schneller als bei Phyco- 
myces, kräftige Trägerstümpfe haben bereits nach 
3 Stunden unterhalb des Wundkoagulats einen 
Seitenträger gebildet. Auch die älteren Frucht- 
träger von Mucor sind mit Spiralströmchen aus- 
gestattet, die denen der Fruchthyphen von Phyco- 
myces entsprechen. Bei Ätzung konnte ebenfalls ein 
Abwandern des Protoplasmas von der betroffenen 
Stelle beobachtet werden. 

Manche geätzte oder zerschnittene Frucht- ee + ed 
hyphen zeigen die Erscheinung der progressiven  zerschnittenen Frucht- 
Nekrose und Membranbildung (Abb. 24). Die Preis- rn vn 
gabe und Abkapselung des offenbar unter dem 
EinfluB der toten Massen degenerierten Protoplasmas vollzog sich 
bis 5mal. Erst die 6. Membran trennte endgiiltig das Tote vom 
Lebenden. Der Abstand der Vernarbungsmembranen ist verschieden, 
meist etwa 15 u. Auf die Beobachtungen der rhythmischen Nekrose 
bei Siphoneenzellen (MIRANDE und KÜsTER) wurde bereits auf 8.598 
hingewiesen. 

In den zerschnittenen Substrathyphen treten Koagulationspfröpfe mit 
der von Phycomyces beschriebenen Lamellenstruktur auf. Der Bildung 
der Vernarbungsmembran geht die einer plasmatischen Lamelle voraus, 
sie selbst benötigt die gleiche Zeit wie die Vernarbungsmembranen zer- 
schnittener Substrathyphen von Phycomyces. Abweichende Beobach- 


tungen fehlen. 
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Zusammenfassung. 

In der vorliegenden Abhandlung werden das Protoplasma der Frucht- 
und Substrathyphen von Phycomyces blakesleeanus sowie seine Verände- 
rung bei ihrer mechanischen Schädigung beschrieben. 

a) In älteren Sporangienträgern vollzieht sich die Protoplasma- 
strömung in wandständigen Bahnen (Strömchen), die schraubige Rechts- 
windungerkennen lassen ; linksgewundene Strömchen treten in Zusammen- 
hang mit morphologischen Besonderheiten der Träger sowie nach Druck- 
beanspruchung auf. Ein Zusammenhang des schraubigen Verlaufes der 
Strémchen mit der schraubigen Membranstruktur (Oort und ROELOFSEN) 
ist weni,, wahrscheinlich, zumal die Strömchen durch Druck verlagert 
werden können. Die Strömchen sind von großer Widerstandsfähigkeit. 

Gestrichene, geätzte und gequetschte Fruchtträger pressen in der 
Nachbarschaft der Reizstelle Wasser aus, eine aktive Leistung des 
gereizten Protoplasten. 

Unter dem Einfluß der genannten Beschädigungen, sowie in zer- 
schnittenen Fruchthyphen, entsteht intravakuoläres Protoplasma, und 
zwar entweder durch Ablösung vom Wandbelag oder infolge Zerreißens 
und Zerfallens der die Vakuole durchsetzenden Protoplasmastränge. 
In zerschnittenen Fruchthyphen wird mitunter eine rhythmische Ver- 
teilung des Protoplasmas sichtbar, die auch bei Entspannung der Mem- 
bran intakter Träger nach Behandlung mit schwach hypertonischen 
Lösungen zu erzielen war. Die Ursache der Erscheinung ist vielleicht 
in einer Kontraktion des verletzten bzw. entspannten Protoplasma- 
schlauches sowie der ihm anliegenden Membran zu erblicken. 

b) Das wundnahe Protoplasma koaguliert. In den zerschnittenen 
Substrathyphen zeigen die Koagulationspfröpfe eine Lamellenstruktur, 
die in Beziehung zu der Strömung und dem Verlauf der Hyphen steht. 

In den Fruchthyphen vollzieht sich der Verschluß der Wunde unter- 
halb des Koagulationspfropfes durch Zustrom von wundfernem Proto- 
plasma. Die Modellierung des traumatotaktisch verlagerten Protoplasmas 
ist als Ringwulstform zu bezeichnen und für den Restitutionsvorgang 
kennzeichnend. Die in der Nähe von Ätzstellen gebildeten Ringwülste 
können von diesen wegwandern, kehren später wieder zurück und 
bilden alsdann den Verschluß. Während der Membranbildung strömt 
das unter dem Koagulationspfropf angesammelte Protoplasma bis zur 
Herstellung der normalen Protoplasmaverteilung ab. 

c) Lokales Absterben von Protoplasma bewirken besonders Druck 
und Atzen der Frucht- und Substrathyphen. In den geätzten Frucht- 
hyphen können Ballen toten Protoplasmas durch die Strömung mitgeführt 
werden. Durch wiederholtes Atzen derselben Stelle bilden sich geschich- 
tete, zapfenartige Gebilde. Unter dem Einfluß der Diffusion von Silber- 
chlorid entstehen in den Substrathyphen Folgen von Vernarbungs- 
membranen, sowie Membranverdickungen. 
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d) Die Vernarbungsmembranen zerschnittener Substrathyphen 
können mitunter Wachstum betätigen und zu langen Schläuchen aus- 
wachsen. In den Fruchtträgern bildet sich die Vernarbungsmembran 
sukzedan auf der Oberfläche des traumatotaktisch zusammengehäuften 
Protoplasmas, unterhalb des Wundkoagulats. Die Membran des 
Stumpfes wächst unter ihr zu einem, seltener zu mehreren Seitenträgern 
aus. Besonders die Vernarbungsmembranen der an der Luft operierten 
Träger sind weiterer Entwicklung fähig. Leuchtgas und Kampfer 
wirken auf die Reproduktion fördernd ein. Manche Fruchtträgerstücke 
bilden keine Vernarbungsmembran unter dem Koagulat. 

e) Vergleichende Untersuchungen an Mucor mucedo ergaben im wesent- 
lichen bei operativer Behandlung kein abweichendes Verhalten des 
Protoplasmas. In geätzten und zerschnittenen Fruchthyphen wurde die 
von Siphoneenzellen bekannte Erscheinung der progressiven Nekrose 
und Vernarbung beobachtet. 
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UBER DAS LEITBUNDELSYSTEM VON PANDANUS UTILIS 
UND DEN BEGRIFF DER „ZUSAMMENGESETZTEN 
LEITBUNDEL“. 


Von 
Fritz JÜRGEN MEYER 
(Braunschweig). 
Mit 3 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 10. Februar 1933.) 


Die Pandanaceen zeichnen sich in allen Organen durch anatomische 
Merkmale aus, die — wie Carano (1906b) angibt — bei großer Uber- 
einstimmung innerhalb der Familie als vorziigliches Familiendiagnosti- 
kum eine leichte Unterscheidung der Pandanaceen von allen anderen 
Monokotyledonen ermöglichen, selbst wenn nur Bruchstücke zur Unter- 
suchung vorliegen. Zu diesen Merkmalen gehören auch die besonderen 
Erscheinungsformen der Leitbündel des Stammes. 

In den Beschreibungen des Leitbündelsystems der Pandanaceen 
ist im allgemeinen von einfachen und zusammengesetzten Leitbündeln 
die Rede. Warsure (1900, S. 8) spricht bei Pandanus furcatus von 
„bipolaren Gefäßbündeln, die 2, seltener 3, meist diametral entgegen- 
gesetzt liegende Gefäßteile aufweisen, beide nach innen zu von Weich- 
bast begrenzt und durch einen starken bikonkaven Sklerenchymteil 
zu annähernder Kreisform (im Querschnitt) ergänzt‘, und bei Frey- 
cinetia von ,,multipolaren Gefäßbündeln“ mit 4—6 ,,GefäBteilen‘ 
und einem „sternförmigen Sklerenchymfaserteil“. STRASBURGER, der 
in seinen „Leitungsbahnen‘ (1891, S. 416) bezüglich der Leitbündel 
von Pandanus pygmaeus noch sagt, daß „vielfach Verschmelzungen 

er sklerenchymatischen Scheidenteile zu beobachten‘ sind, spricht 
später (1906, S. 619) bei Pandanus utilis gleichfalls von zusammen- 
gesetzten Gefäßbündeln mit mehreren GefäBteilen. Und schließlich 
hatte auch SOLEREDER (in seinem Nachlaß zur ,,Systematischen Anatomie 
der Monokotyledonen‘“) diese Bezeichnungen übernommen. 

Die hierdurch zum Ausdruck gebrachte Auffassung, daß es sich um 
zwei verschiedene Leitbündeltypen handelt, stützt sich auf die Erschei- 
nungsform der Leitbündel im Querschnittsbilde. Schon mehrfach habe 
ich aber zeigen können, daß uns die Querschnittsanatomie gerade bei 
der Untersuchung des Leitungssystems nicht genügend Einblick in 
die Bauverhältnisse geben kann, sondern daß erst die Raumanatomie, 
gestützt auf die Untersuchung von Querschnittserien, Klarheit schaffen 
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kann. So wurden bei verschiedenen dikotylen Wasser- und Sumpf- 
pflanzen mit reduziertem Leitungssystem auf Grund der Querschnitts- 
bilder konzentrische Leitbiindel angegeben; die Schnittserienunter- 
suchung (Fr. J. MEYER 1917) zeigte aber, daß in gewissen Fällen 
eine Gruppe von einzelnen Leitbündeln und zwar ein Bündelrohr aus 
kollateralen Leitbündeln vorliegt (Lysimachia nummularia, Landform 
von Myriophyllum proserpinacoides, Jussieua grandiflora), während 
andere Arten (Hippuris vulgaris, Trapa natans u. a.) tatsächlich kon- 
zentrische Leitbündel besitzen. Ebenso haben die Leitbündel mancher 
Lycopodium-Arten große Querschnittsähnlichkeit mit radialen Leit- 
bündeln, so besonders die vom Selago-Leitbündeltypus; die Schnitt- 
serienuntersuchung bewies aber auch bei diesen von mir als diaplektisch 
bezeichneten Leitbündeln (Fr. J. Meyer 1924 und 1932, daselbst 
weitere Literaturangaben), daß hier wesentliche Unterschiede in den 
räumlichen Verhältnissen gegenüber den im Querschnitt ähnlichen 
radialen Leitbündeln vorliegen. 

Diese Befunde veranlaßten mich nun, auch an die Leitbündel von 
Pandanus mit Hilfe der Schnittserienuntersuchung heranzugehen und 
zu prüfen, ob es sich bei den sog. zusammengesetzten Leitbündeln um einen 
besonderen Leitbündeltypus handelt, zumal sich mir geeignetes Material 
zu solcher Untersuchung durch Zufall in ausreichender Menge bot. Der 
Pandanus utilis des Braunschweiger botanischen Gartens mußte, da 
er mit seinem Stamm das Glasdach des Gewächshauses zu durchbrechen 
drohte, oberhalb der bereits vorhandenen Seitenäste geköpft werden. 
In 2°/, m Höhe entnahm ich ein 10 cm dickes Stammstück von 15 cm 
Länge und stellte durch verschiedene Teile sowohl peripher wie auch 
weiter innen im Zentralzylinder Querschnittserien her; die hieran an- 
gestellten Beobachtungen wurden ergänzt durch tangentiale und radiale 
Längsschnitte, weil in ihnen manche der in den Schnittserien gefundenen 
Erscheinungen im Zusammenhang, wenn auch in ihren Einzelheiten 
nicht so klar, zu erkennen waren. 


Im Querschnitt zeigt sich zunächst folgendes Bild (Abb. 1): Die 
von einem Etagenkork überdeckte Rinde nimmt nur einen geringen 
Raum ein, wenig mehr als 1 mm des Radius; ihr Parenchym schließt 
Sklerenchymfaserstränge und Raphidenzellen ein, und außerdem wird 
es von den im Querschnitt schräg getroffenen Leitbündeln, welche aus 
den Blättern in den Stamm eintreten, durchzogen. Der Zentralzylinder, 
der gegen die Rinde nicht scharf abgegrenzt ist, enthält in unüber- 
sehbarer Menge die in das Grundparenchym eingelagerten Leitbündel. 
Bis zu einer Tiefe von etwa 5 mm finden sich nur einfache Leitbündel, 
die zum größten Teil normal orientiert sind, teils aber auch schon in der 
Peripherie des Zentralzylinders mehr oder weniger schräg liegen; auf 
der Siebteilseite ist dem Leitbündel ein starker Sklerenchymfaserbelag 
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vorgelagert; Leitbiindel und Skle- 
renchym bilden einen kompakten 
harten Strang in dem weichen 
Grundgewebe. Weiter innen mi- 
schen sich unter diese Stränge 
zunächst wenige, dann immer mehr 
Stränge, die aus 2, sehr selten 3, 
entgegengesetzt orientierten Leit- 
bündeln und einer zusammen- 
hängenden Sklerenchymmasse zu- 
sammengesetzt sind; gleichzeitig 
treten zwischen dem sich allmäh- 
lich auflockernden System von 
derartigen Strängen kleinere und 
schließlich auch größere Inter- 
zellulargänge auf. Nach der Mitte 
des Zentralzylinders zu nimmt dann 
die Zahl der Stränge mit 2 Leit- 
bündeln wieder ab, bis schließlich 
nur noch Stränge mit einem Leit- 
bündel und kleinerer Sklerenchym- 
masse übrig bleiben. Außerdem 
sind, besonders in der Nähe der 
Peripherie des Zentralzylinders und 
in der Zone der Stränge mit 
mehreren Leitbündeln, auch radial 
nach innen oder nach außen oder 
auch schräg verlaufende, im Quer- 
schnitt schief getroffene Leitbündel 
vorhanden. 

Die Untersuchung der Schnitt- 
serien und der Längsschnitte ergab 
zunächst bezüglich des Verlaufes 
der Leitbündel Übereinstimmung 
mit den von Carano (1906a) mit- 
geteilten Befunden. Die aus den 
Blättern eintretenden Leitbündel 
verlaufen in radialer Ebene schräg 
durch das Rindenparenchym und 
dringen dann tief in den Zentral- 
zylinder ein, oftaberausderradialen 
Ebeneschrägabweichend. In diesem 


Abb. 1. Pandanus utilis, Teile eines Quer- 
schnittes durch den Stamm. 10mal vergr. 
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Teile des Verlaufes handelt es sich, wie die Schnittserien zeigten, um 
Strange mit nur einem Leitbiindel. Dann biegen die Leitbiindel bei ihrem 
weiteren Verlauf nach abwarts wieder zuriick gegen die Peripherie und 
vereinigen sich mit anderen entsprechenden Strängen zu Strängen mit 2 
(bzw. 3) Leitbiindeln. Dieser ZusammenschluB, der in Abb. 2 zwischen 
den Strängen a und 5 abgebildet ist, kann nur in Schnittserien richtig 
verfolgt werden. Dort zeigt sich, daB das weiter nach innen liegende 
Leitbündel sich allmählich durch Drehung des gesamten Stranges bis 
zu fast inverser Orientierung umlagert, währenddessen es seitlich an dem 
anderen Leitbündel vorbeiläuft, bis es schräg vor diesem liegt und sich 
nunmehr mit diesem, das sich auch ein wenig gedreht haben kann, durch 
Verschmelzung der Sklerenchymmassen zu einem Strange vereinigt. 
In diesem Strange bleiben, wie in allen in den Schnittserien vorliegenden 
Fällen einwandfrei festgestellt werden konnte, die beiden Leitbündel 
dauernd einander diametral gegenüber und voneinander getrennt; auch 
fehlen innerhalb der zweibündeligen und dreibündeligen Stränge kleine 
oder kleinste Anastomosen. 


Somit kommen wir also bezüglich der oben aufgeworfenen Frage 
zu folgendem Ergebnis: Wenn auch die zusammengesetzten Stränge 
in der Achse von Pandanus vom mechanischen Gesichtspunkte be- 
trachtet physiologische Einheiten bilden, so können sie vom Stand- 
punkte der Leitbündelanatomie doch nicht als zusammengesetzte Leit- 
bündel bezeichnet werden; sondern es sind Leitbündelgruppen mit 2 
oder 3 getrennten Leitbündeln ohne Leitbiindelverbindungen.. Dazu 
ist noch zu bemerken, daß der Begriff der Leitbündelgruppe ursprünglich 
mit Rücksicht auf andere Verhältnisse geprägt worden ist (vgl. Fr. J. 
Meyer 1916, S. 134). Als Leitbündelgruppe wurde die Gesamtheit 
der in einem Querschnitt (etwa eines Achsen-Zentralzylinders oder eines 
Blattstieles oder eines mehrbündeligen Blattnerven) bezeichnet, wobei 
je nach der Anordnung der Leitbündel im Querschnitt Leitbündel- 
gruppen mit unregelmäßiger Anordnung oder Leitbündelrinnen oder 
Leitbündelrohre zu unterscheiden sind. Die Gesamtheit der Leitbündel 
im Pandanus-Stamm ist also eine Leitbündelgruppe mit unregelmäßiger 
Anordnung. Innerhalb dieser großen Leitbündelgruppe sind nun aber 
wieder Leitbündel zu Gruppen zweiter Ordnung zusammengeschlossen. 
Die Berechtigung zu dieser Auffassung liegt nicht nur in der Tatsache, 
daß die Leitbündel ihre Sklerenchymbeläge haben verschmelzen lassen, 
sondern es kommt hinzu, daß die Leitbündel einer jeden Gruppe zweiter 
Ordnung eine ganz bestimmte Anordnung zueinander zeigen, nämlich 
die Orientierung mit dem Siebteil gegen die vom Sklerenchym ein- 
genommene Mitte der Gruppe ohne Rücksicht auf die Orientierung 
innerhalb des gesamten Zentralzylinders, also eine inverse Orientierung 
innerhalb der Gruppe, und daß sie diese Anordnung dauernd beibehalten 








+ awe 
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und innerhalb des oft sehr verworrenen Leitbiindelsystems auf lange 
Strecken hin ihren eigenen, von den anderen Gruppen vollkommen 


unabhangigen Verlauf nehmen. Nunmehr 
könnte allerdings auf den ersten Blick 
als konsequente Forderung verlangt wer- 
den, daß auch die radialen Leitbündel 
mit getrennt verlaufenden Tracheenteilen 
ohne Tracheenstrangverbindungen (mein 
Typus I und Ia, Fr. J. Meyer 1925, 
S. 89 f.) als Leitbündelgruppen und nicht 
als Leitbündel zu betrachten seien. Bei 
den radialen Leitbündeln liegen die Ver- 
hältnisse jedoch insofern anders, als in 
ihnen Tracheen- und Siebteile in regel- 
mäßiger Alternanz dauernd beieinander 
bleiben, während sich die Leitbündel der 
kleinen Leitbündelgruppen von Pandanus 
irgendwo in dem Zentralzylinder zusam- 
menfinden und sich auf einem anderen 
Niveau wieder trennen und wieder zu 
Einzelleitbündeln werden. 


Bei Berücksichtigung der Tatsache, 
daß bei anderen Pandanaceen die Zahl 








Abb. 2. Pandanus utilis, Leitbündel 
des Zentralzylinders im tangentialen 
Längsschnitt von außen gesehen; a 
und 6 vereinigen sich unten zu einer 
Leitbündelgruppe 2. Ordnung, nach- 
dem a sich in die inverse Lage ge- 
dreht hat (quer schraffiert das Leit- 
bündel, länge gestreift die Skleren- 
chymbeläge); c ein kleines Anasto- 
mosenleitbündel mit geringem 
Sklerenchymbelag. 





Abb. 3. Pandanus utilis, Leitbündelverbindungen aus dem Zentralzylinder, die größere 
links von Sklerenchym umscheidet; auf dem Leitbündelbelag C die Kristalle der Kristall- 


kammerfasern. 


1 ROTHERT (1913, S. 1243) vertritt in der Tat diese Auffassung und sagt, daß 
das „Leitstrangsystem‘‘ der Wurzel „der Gesamtheit der Leitstränge in den 
typisch gebauten Stengeln äquivalent‘ sei. Dem kann ich jedoch mit Rücksicht 
auf die Kenntnisse der Zusammenhangsverhältnisse innerhalb der radialen Leit- 
bündel meiner Typen II bis V (a. a. O.) nicht beipflichten. 
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der zu einer Gruppe zusammentretenden Leitbündel auch größer ist 
(bis 6 bei Freycinetia nach WARBURG 1900, S. 8) und daß auch dann 
alle Leitbiindel innerhalb der Gruppe die inverse Lage haben, sind also 
die Leitbündelgruppen zweiter Ordnung bei den Pandanaceen als ,,kleine 
Leitbündelrohre mit invers gelagerten kollateralen Leitbündeln ohne Leit- 
bündelverbindungen‘ zu betrachten. 


Zur Vervollständigung des Bildes vom Leitbündelsystem des Stammes 
von Pandanus utilis ist noch folgendes zu ergänzen: Nachdem sich die 
Leitbündelgruppen wieder der Peripherie genähert haben, lösen sie sich 
durch Aufspaltung der Sklerenchymmasse wieder auf in einfache Leit- 
bündel, deren inneres normal und deren äußeres invers gelagert ist; 
das inverse lagert sich dann zunächst durch allmähliche Drehung des 
ganzen Stranges bis zu schräger (fast normaler) Lage um und verschmilzt 
daraufhin entweder mit einem schräg vor ihm liegenden normalen Leit- 
bündel oder bleibt selbständig. Zum Ansatz an andere, aus tiefer 
inserierten Blättern stammende Leitbündel biegen die Leitbündel 
dann noch ein zweites Mal — wie schon CARANO (1906a) angibt — in 
das Innere des Zentralzylinders ein, wobei der Sklerenchymfaserbelag 
vielfach reduziert wird. 

Schließlich ist noch zu erwähnen, daß das durch den geschilderten 
Verlauf schon recht komplizierte Leitbündelsystem weiter an Über- 
sichtlichkeit verliert durch das Auftreten von kleineren Anastomosen. 
Diese bestehen stets aus einzelnen kollateralen Leitbündeln mit einem 
mehr oder weniger starken Sklerenchymfaserbelag. Entweder ver- 
laufen sie quer von einem Leitbündel zum benachbarten, zuweilen auch 
nach zwei Seiten hin Verbindungen schaffend (Abb. 3); in diesen Fällen 
können sie in beiden Richtungen wegsam sein, wie die von Leitbündel B 
nach rechts abzweigende Verbindung. Oder aber das Verbindungs- 
leitbündel setzt sich senkrecht an ein großes Leitbündel an, biegt sehr 
rasch rechtwinklig um, verläuft gerade oder etwas geschlängelt in der 
Längsrichtung des Stammes und biegt dann wieder scharf um gegen ein 
anderes großes Leitbündel (Abb. 2, c). In allen Anastomosen treten 
zum mindesten an den Ansatzstellen nur kurze Tracheiden auf; es 
handelt sich also stets nur um „Leitbündelstege‘. 
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UBER WUCHSSTOFF UND GEOTROPISMUS BEI GRASERN. 


Von 
Herz Scumirz 
(Heidelberg) 


(Eingegangen am 24. Februar 1933.) 


Die geotropische Reaktion der Gräser ist durch die Untersuchungen 
von SACHS (21), DE Vries (24), Ervine (9), Prerrer (19) u.a. ein- 
gehend bekannt geworden, ungeklart ist aber bisher, ob bei dieser Reak- 
tion ein Wuchsstoff eine Rolle spielt. In der Literatur findet sich nur 
bei F. A. F.C. Went (25) eine Bemerkung, daß offenbar bei der geo- 
tropischen Reaktion der Grasknoten die Dinge ganz anders liegen als 
bei der Avenakoleoptile, und ferner eine Angabe bei UYLDERT (23), daß 
Wuchsstoff (aus Zeakoleoptilen) ohne Einfluß auf das Wachstum von 
Grasknoten sei. 

Die vorliegende Arbeit soll untersuchen, ob und wo sich bei dem 
normalen und dem geotropisch gereizten Grashalm ein wachstumsbeein- 
flussender Stoff feststellen läßt, um so nachweisen zu können, ob das 
normale Wachstum der Grashalme durch einen Wuchsstoff beeinflußt 
wird, und ob infolge einer geotropischen Reizung eine Änderung im 
Wuchsstoffgehalt der einzelnen Teile auftritt. 


Methode. 

Die Untersuchung wurde rein qualitativ gehalten. Die auf ihren 
Wuchsstoffgehalt zu prüfenden Teile wurden zunächst direkt einseitig 
auf dekapitierte Avenakoleoptilen aufgesetzt und aus der auftretenden 
Krümmung auf das Vorhandensein von Wuchsstoff geschlossen. 

Die Handhabung erfolgte nach der Starkschen Methode, indem in 
der dekapitierten Koleoptile das Primärblatt soweit hochgezogen wurde, 
daß es nur noch etwa 0,5 cm in der Koleoptile stecken blieb. Dann 
wurde sein oberer Teil soweit abgeschnitten, daß es nur 0,5—1 cm über 
die Koleoptile herausragte, und nunmehr das zu untersuchende Stück- 
chen Blattknoten oder Internodium mit steriler Gelatine einseitig auf 
den Koleoptilstumpf aufgeklebt, wobei es dann an dem überstehenden 
Primärblatt den nötigen Halt hatte. Das Ansetzen erfolgte stets an der 
Breitseite der Koleoptile. Bei reichlich der Hälfte der Proben ist nach 
dem Vorbilde van DER Weys (28) zweimal dekapitiert worden. Da sich 
kein Unterschied in den Resultaten bei den ein- oder zweimal deka- 
pitierten Koleoptilen zeigte — auch nicht in der Größe der Krümmungs- 
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winkel — sind in den Tabellen die Ergebnisse beider Methoden zusammen - 
gefaßt. 

Die Versuche wurden in einer Dunkelkammer bei 22° C und meist 
80% relativer Luftfeuchtigkeit ausgeführt. Die Schwankungen während 
der Dauer eines Versuches betrugen bei der Temperatur nie mehr als 
0,5° C und bei der Luftfeuchtigkeit maximal 5%. Außerhalb der Ver- 
suchszeit traten Schwankungen bis zu 1,5° C und 10%, einige Male auch 
bis zu 15% auf. Die Anzucht des Hafers erfolgte ebenfalls nach der 
Srarkschen Methode. Die Früchte wurden 2 Tage, bei ungünstiger 
Witterung auch etwas länger, auf Wasser schwimmend in Petrischalen, 
die im Zimmer am Fenster standen, eingequollen. Sodann wurden sie 
in kleine Blumentépfchen mit durch Glaserkitt abgedichteten Ablauf- 
öffnungen in feuchte Erde gepflanzt und diese Töpfchen in die Dunkel- 
kammer in Schalen mit etwa 1 cm Wasserstand gebracht. Während des 
Versuches standen die Tôpfchen nicht mehr in Wasser, um die Guttation 
einzuschränken. Experimentiert wurde meist mit Koleoptilen von 2,5 
bis 3,5 cm Länge, jedoch hat sich gezeigt, daß die Größe der Koleo- 
ptilen innerhalb des geprüften Bereiches von 1,5—4,5 cm Länge ohne 
wesentlichen Einfluß auf die Reaktion ist. Unter Größe der Koleoptilen 
ist die Länge einschließlich des Teiles in der Erde und zwischen den 
Spelzen zu verstehen. Das Material war Svalöfer Siegeshafer, Ernte 
1931. Für die liebenswürdige Überlassung des Saatgutes möchte ich 
auch an dieser Stelle Herrn Dr. ÂKERMAN bestens danken. 

Im folgenden ist, wenn nichts anderes bemerkt, mit Internodium 
immer der basale, noch wachsende Teil des obersten Internodiums ge- 
meint. Man erkennt diese interkalare Wachstumszone äußerlich daran, 
daß hier das Internodium noch weich und biegsam ist und auch bei den 
hohlstengeligen Gräsern regelmäßig noch Mark vorhanden ist. Unter 
Knoten sind stets die Blattknoten zu verstehen, die bei fast allen hier 
untersuchten Gräsern allein auch geotropische Reaktion zeigen. Gear- 
beitet wurde mit fertilen Halmen. 

Im Laufe der Untersuchung hat sich immer wieder gezeigt, daß nur 
dann brauchbare Resultate zu erwarten sind, wenn der Kontakt zwischen 
Aufsatz und Koleoptilstumpf wirklich gut ist. Die geringste Lockerung 
des Verbandes, beginnendes Trockenwerden der Schnittfläche oder stär- 
kere Guttation des Stumpfes führen sofort zu einem Ausbleiben oder 
zumindest sehr starker Hemmung der Reaktion. 

Nachdem sich herausgestellt hatte, daß durch sorgfältiges Abspülen 
aller Schnittflächen der Aufsatzstücke meist eine deutlichere Reaktion 
zu erzielen war, wurde stets in destilliertem Wasser gewaschen. 

In der Arbeit sind nur solche Versuche berücksichtigt, bei denen 
sich äußerlich keine Störung des Kontaktes bemerken ließ. Sämtliche 
Resultate sind jeweils nur einmal in den Tabellen aufgeführt. 


40* 
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Es galt zunächst festzustellen, ob sich in den wachsenden Internodien 
von Gräsern Wuchsstoff nachweisen läßt. Das Ergebnis der Versuche 
zeigt Tabelle 1. Dabei sei ausdrücklich betont, daß das starke Über- 
wiegen der negativen Krümmungen nicht nur im Gesamtresultat der 
Versuche auftritt, sondern auch in jedem einzelnen Versuch festzustellen 
war. Das Krümmungsmaximum wird nach etwa 2'/,—3'/, Stunden 
erreicht. Die Größe des Krümmungswinkels variiert ziemlich stark, die 
Werte häufen sich jedoch um etwa 7° herum. Die wenigen positiven 
Krümmungen weisen verschiedentlich größere Winkelgrade auf als die 


Tabelle 1. Krümmungen von dekapitierten Avenakoleoptilen, denen 
junge wachsende Internodien einseitig aufgesetzt sind. 


(— = negative, + = keine, + = positive Krümmungen, À = Durchschnitt) 






































Art = > + + Krümmungswinkel 
ra A + A 
Triticum 41 23 16 2 4° 210 70 30 30 
Hordeum 4 2 1 1 5° ge 70 
Lolium perenne . | 25 16 7 2 4°—11° FP ARP. FP 
Holcus mollis . . 9 7 1 1 40 7° 6° 10° 
Setaria verticillata 8 6 1 1 49190 | 401 90 | 110 
Gesamtsumme | 87 54 26 7 


negativen. Das beruht vielleicht darauf, daB hier die aus unbekannten 
Ursachen auffretenden positiven Krümmungen noch durch die Wirkung 
der Wundstoffe verstärkt werden. Daß fast 30% der Versuchspflanzen 
keine Krümmung zeigen, kann einmal seinen Grund darin haben, daß 
häufiger vielleicht doch der Kontakt zwischen Aufsatz und Koleoptil- 
stumpf nicht befriedigend war, ohne daß es bemerkt wurde, es kann 
aber auch damit zusammenhängen, daß vielleicht bei einer Reihe von 
geprüften Internodien das Wachstum doch bereits eingestellt war, ohne 
daß es äußerlich zu erkennen war. 

Da die Krümmungswinkel relativ klein sind, könnte man vielleicht 
den Einwand machen, daß es sich bei den gemessenen Krümmungen 
nur um Nutationen handele. Aber einmal wäre es unverständlich, daß 
bei fast ?/, der Koleoptilen die Nutation in derselben Richtung als 
negative Krümmung — aufgetreten wäre, und zum anderen sind Nuta- 
tionen mit gut meßbarem Winkel bei dekapitierten Avenakoleoptilen 
sehr selten. Um etwaige Krümmungen als Folge der Dekapitation aus- 
schließen zu können, wurde mit dem Aufsetzen stets bis mindestens 
45 Minuten nach erfolgtem Köpfen gewartet. Im übrigen sprechen alle 
weiteren Versuche so eindeutig dafür, daß die Krümmungen tatsächlich 





1 Nach 1!/, und 2 Stunden. 
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durch Wuchsstoff hervorgerufen sind, daB der Einwand der Nutationen 
fallen gelassen werden muB. Es sind jedoch, um auch Messungsfehler 
auszuschlieBen, alle Pflanzen, die nicht mindestens 3° gekriimmt waren, 
als ungekrümmt gerechnet worden. Außerdem hat sich bei den Reak- 
tionen stets ein allmähliches Anwachsen der Kriimmung und ihre fort- 
schreitende Verlagerung von der Spitze nach der Mitte der Koleoptilen 
zu beobachten lassen. 

Weiterhin wurden ältere, höher über den Knoten gelegene und nicht 
mehr wachsende Teile der Internodien geprüft. Das Resultat gibt 
Tabelle 2 wieder. Bei Poa annua wurden hier Internodienstückchen 
geprüft, die 2—3 mm über dem Stengelknoten lagen. 


Tabelle 2. Krümmungen von dekapitierten Avenakoleoptilen, denen 
ältere, nicht mehr wachsende Internodien einseitig aufgesetzt sind. 


























Art Summe _ + + 

Triticum vulgare . . 5 5 

Lolium perenne .... 5 5 

Holcus mollis . . . . . 3 3 

Setaria verticillata . : 3 3 

Dactylis glomerata . 10 10 

PONT EEE 6 1 4 1 — 39 + 11° 
Gesamtsumme 32 1 30 1 


Wuchsstoff läßt sich also nur in jungen, wachsenden Internodienstück- 
chen unmittelbar über dem Stengelknoten nachweisen. 

Um zu prüfen, ob sich durch Zerquetschen des Internodiengewebes 
eine stärkere Wuchsstoffdiffusion erzielen läßt, wurden einige Versuche 
gemacht mit angesetzten Internodien, deren Kontaktstelle zerdrückt 
worden war. Da hierbei überhaupt keine Krümmungen auftraten 
(Tabelle 3), wurden keine Versuche mit Preßsaft in Agar-Agar angestellt. 


Tabelle 3. Krümmungen von dekapitierten Avenakoleoptilen, denen 
junge, wachsende Internodien mit zerquetschter Kontaktstelle ein- 
seitig aufgesetzt sind. 




















Art Summe] — + + 
Holeus mollis. . . . . . 2 2 
Setaria verticillata ‘ 5 5 


Zu untersuchen war ferner der Wuchsstoffgehalt der Blattknoten. 
Nur sehr junge, noch wachsende Knoten riefen auf Koleoptilen negative 
Krümmungen hervor (5°, Holcus mollis). Über die Resultate mit aus- 
gewachsenen Knoten gibt Tabelle 4 Auskunft. Es läßt sich auch bei 
den Blattknoten Wuchsstoff nur nachweisen, solange sie ihr Wachstum 
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noch nicht beendet haben. Ausgewachsene Knoten können keinen Wuchs- 
stoff mehr abgeben. 


Tabelle 4. Krümmungen von dekapitierten Avenakoleoptilen, denen 
ausgewachsene Blattknoten einseitig angesetzt sind. 














Krümmungswinkel 
Art Summe - + + 
= A + 4 
Triticum vul, a À 39 6 4 | 49-120 | 80 | 40-90 | 70 
Hordeum 9 à à 3 0 310 
Lolium perenne . . . . 11 0 | 10|1 ge 
Holeus mollis ..... 2 0 210 
Setaria verticillata . . . 12 0 [12 |0 
Dactylis glomerata . . . 8 0 | 8| 0 
Gesamtsumme 75 6 | 64) 5 


























Dieselben Verhältnisse treten uns entgegen, wenn wir Wachstums- 
messungen vergleichen an Koleoptilen, denen junge Internodien oder 
ausgewachsene Knoten angesetzt sind (Tabelle 5). 


Tabelle 5. Zuwachswerte von Koleoptilflanken, denen ein Internodium 
oder ein Knoten aufgesetzt war, in Prozenten der Ausgangslänge der 
Wachstumszone. 

Es stehen jeweils genau vergleichbare Werte eines Koleoptilenpaares untereinander. 
Fettgedruckt: Zuwachs bei Knoten höher als bei Internodien. 








Zeit in Stunden | 





La Dan | 2 | mi] s sn | 4 | 5 | 6 











Internodien . —P|— 04,1 ‚413,017,9| 7,0114,9113,9| 8,6) 8,5] — 
Knoten . . . —]1,8|—|2,9'9,914,1/0,3}4,2) 5,41 8,9/16,81 9,3) 1,6! — 
Internodien . ale où à 16 ,7| 5,9110,9| 6,31 6,3) — | — 
Knoten . . . —j ——] —| 42,2] —17,0110,3] 8,2) 5,21 9,3) — | — 
Internodien . —|—|—- 44 — 8 — | — | — —|— 
Knoten . . TT 
Setaria verticillata 
Internodien . [2,3|1 RUE —| — | — | — [18,4/12,8}12,1 
Knoten . . . 4 sh 1 — | —j—| —]J—| —]J—| — | — | — [13,2|18,3] 3,9 
Internodien 1,511 —I1—1—1—1—1-—1—1—1| — | — | — I 6,6] 5,5) — 
Knoten 1,9 0 —I—|—1—1—1-—1 — | — | — | 8,0110,2] — 
Internodien . jl || —|—|J—| — 1— 1—1— | —1— 
Knoten . . ,3 11 — 1— | —1—1— 1 












































Die Koleoptilenflanke, auf der das Internodium oder der Knoten 
aufgesetzt werden sollte, wurde in Zonen eingeteilt, indem nach der 
Methode von pu Buy und NUERNBERGK (3 a) mit pulverisierter Holz- 
kohle in Paraffinöl kleine, über die Oberfläche hervorragende Marken 
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angebracht wurden. Gemessen wurde mit dem Horizontalmikroskop in 
seitlicher Beobachtung senkrecht zur Krümmungsebene. Die Marken 
waren dabei deutlich als vorspringende schwarze Punkte auf der Umriß- 
linie der Koleoptile zu erkennen. 

Da die Internodien wegen ihres zu geringen Durchmessers nicht 
deckend, sondern nur einseitig auf die Koleoptile gesetzt werden konnten, 
wurden, um eine bessere Vergleichsmöglichkeit zu erzielen, auch die 
Knoten nur einseitig angesetzt. Aus ihnen war das eingeschlossene Inter- 
nodium vorher entfernt worden. 

In der Tabelle stehen jeweils die Messungen an einem genau gleich 
großen und gleich weit dekapitierten Koleoptilenpaar untereinander, das 
bei völlig gleichen Außenbedingungen beobachtet worden war. Zahl- 
reiche weitere Messungen, die hier nicht angeführt sind, bestätigen das 
Resultat. Angegeben ist jedesmal der Zuwachs im Verlauf einer bestimm- 
ten Zeit in Prozenten der Ausgangslänge der Wachstumszone der Koleo- 
ptilen. 

In den ersten 2!/, Stunden beträgt der Zuwachs von Koleoptilflanken 
mit aufgesetztem Internodium ein Vielfaches von solchen mit aufgesetz- 
tem Knoten, d.h. aber offenbar wieder nicht anderes, als daß von den 
Internodien Wuchsstoff an den Koleoptilstumpf abgegeben wird, von 
den Knoten dagegen nicht. Nach 3 Stunden und später liegen die Dinge 
dagegen anders. Jetzt sind die Zuwachswerte der Koleoptilen mit Knoten 
denen der Koleoptilen mit Internodien stark genähert oder übertreffen 
sie sogar. Worauf das beruht, läßt sich noch nicht sagen. Die drei 
Werte von Setaria 1!/, und 6 Stunden fallen allerdings — wohl zufällig — 
aus der Reihe. 

Bei den Krümmungsversuchen kann man häufig beobachten, daß 
nach 4—6 Stunden die Krümmung nicht nur zurückgeht, sondern unter 
Umständen auch in eine entgegengesetzte umschlägt. Vielleicht liegen 
dort dieselben Ursachen zugrunde wie hier bei den Zuwachsmessungen. 
Man könnte vermuten, daß diese Erscheinung mit der Regeneration 
einer physiologischen Spitze in Zusammenhang steht. Solange jedoch 
noch keine Versuche darüber vorliegen, muß die Entscheidung zurück- 
gestellt werden. 

Man könnte versucht sein, in Anlehnung an die Befunde FLıry» 
(10), die bei Helianthus in den ersten 2 Stunden eine Abgabehemmung 
für den Wuchsstoff aus der Plumula festgestellt hat, die Annahme zu 
machen, daß bei den Grasknoten vielleicht etwas Ähnliches vorliegen 
könnte. Die relative Steigerung der Zuwachswerte von Koleoptilen mit 
Knoten nach längerer Zeit könnte dann dadurch hervorgerufen werden, 
daß schließlich die angenommene Abgabehemmung überwunden ist und 
nunmehr das stärkere Wachstum auf Zufuhr von Wuchsstoff aus dem 
Knoten erfolgte. Durch geotropische Reizung könnte diese anfängliche 
Hemmung beseitigt werden und deshalb, wie wir später sehen werden, 
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die Krümmung sofort in Erscheinung treten. Einer solchen Annahme 
widerspricht aber, daß Knoten von Setaria, die dasselbe Verhalten auf- 
weisen wie die von Lolium, auch nach geotropischer Reizung keinen 
Wuchsstoff erkennen lassen. Ferner sind auch die vergleichenden Wachs- 
tumsmessungen mit aufgesetzter Ober- und Unterseite nach geotropischer 
Reizung der Knoten mit einer solchen Annahme nicht zu vereinbaren, 
da bei ihnen dieselbe Erscheinung wie hier bei Knoten und Internodien 
zutage tritt. Ebenso deuten gerade die Messungen bei dekapitierten 
Avenakoleoptilen, denen eine Avenaspitze oder nichts aufgesetzt worden 
ist (Tabelle 6), darauf hin, daß die Befunde damit zusammenhängen, 
daß nach gewisser Zeit das Stumpfende die Bildung von Wuchsstoff 
übernimmt, wenn ihm kein Wuchsstoff zugeführt wird. 


Tabelle 6. Zuwachswerte von Koleoptilflanken, denen eine Avenaspitze 
oder nichts aufgesetzt war, in Prozenten der Ausgangslänge der 
Wachstumszone. 

Es stehen jeweils genau vergleichbare Werte eines Koleoptilenpaares untereinander. 
Fettgedruckt: Zuwachs ohne Aufsatz höher als mit Spitze. 











Zeit in Stunden 1 2 2, 3 3*/, 4 4}, 5 6 6%, 7 
Spitze 5,3 19 | 9,4 | 4,7 | 10,8) 4,7 | 10,5 | 10,5 | 10,2 | 15,8 | 14,6 
— 0 06 | 5,2 | 3,0 7,71 28| 84) 9,3] 8,8 | 12,8 | 14,0 
Spitze 42 | — | 89 | 44! 87| 45| — | 96| 7,3 |13,7 | 102 
_ 05 | — | 56| 23| 71| 28| — |150| 52 1128| 87 
Sie i21 | — | 79! 38| 63) — | — | 67| — | 92) — 
— 0,4 — 6,0 | 5,1 48| — — 8,5 | — 9,6 — 
Spitze ee a | en er See vie: 
LL |. | 
TE... PN ID | : 
+ - | - 1|2|-|-|-| -| 2|-|-| - 
































Daß die Wachstumsänderung der Avenakoleoptilen in unseren Ver- 
suchen auf eine stoffliche Beeinflussung zurückgeht, so daß wir berech- 
tigt sind, als ihre Ursache einen Wuchsstoff anzunehmen, läßt sich in 
der üblichen Weise dadurch dartun, daß Extraktionen des Wuchsstoffes 
aus Grasinternodien in Agar vorgenommen werden. Die Methode war 
die des Utrechter Institutes. Die Resultate zeigt Tabelle 7. Trotzdem 
jedes Agarwürfelchen mit zwei Internodien beschickt gewesen war, sind 
die Krümmungen nicht stärker ausgefallen, als wenn die Internodien 
direkt aufgesetzt worden sind. Da jedoch nicht die Absicht bestanden 
hat, quantitativ zu arbeiten, ist diesen Verhälnissen nicht weiter nach- 
gegangen worden. Die Versuche sollten nur die Möglichkeit aufzeigen, 
den Wuchsstoff aus Grasinternodien durch Agar zu übertragen. 

Wurden dieselben Agarwiirfelchen, die bereits einmal Krümmungen 
hervorgerufen hatten, nochmals auf dekapitierte Koleoptilen einseitig 
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das obere Ende eines Koleoptilstumpfes, 


Lolium perenne. . 


Dactylis glomerata 
Setaria verticillata 
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aufgesetzt, so blieben die Stiimpfe gerade. 
Es muB also bei der ersten Probe der 
ganze oder mindestens fast der ganze 
Wuchsstoff aus den Wiirfelchen hinaus- 
diffundiert sein (Tabelle 7 C). 

Aus Internodien konnte auch nach 
mehr als 2 Stunden, nach Ubertragung 
auf frischen Agar, noch Wuchsstoff isoliert 
werden (Tabelle 7 B). Wurden dagegen 
Internodien selbst den Koleoptilen ange- 
setzt, so lieB sich zum 2. Mal auf frischen 
Stiimpfen nur dann eine Kriimmung er- 
zielen, wenn die Ubertragung nach lang- 
stens 90 Minuten vorgenommen wurde. 
Später blieb das zweite Aufsetzen wirkungs- 
los, auch wenn an den Internodien eine 
frische Schnittfläche hergestellt war (Ta- 
belle 8). Ob etwa der Agar ein günstigeres 
Medium für die Abgabe des Wuchsstoffes 
aus den Internodien darstellt, oder ob 
vielleicht Unterschiede im Material vor- 
gelegen haben, kann nach den wenigen 
hierüber angestellten Versuchen nicht ent- 
schieden werden. 

Auch noch auf eine andere Weise konnte 
diese stoffliche Beeinflussung des Koleo- 
ptilwachstums nachgewiesen werden, in- 
dem nämlich der Wuchsstoff aus den 
Internodien nicht in Agar, sondern in 
Koleoptilzylinderchen aufgefangen und 
mit diesen übertragen wurde. Nachdem 
Internodien eine bestimmte Zeit hindurch 
einseitig auf Koleoptilstümpfen gestanden 
hatten, wurden sie entfernt, nunmehr der 
oberste Teil des Stumpfes etwa 3mm weit 
abgeschnitten und dieses Koleoptilzylinder- 
chen jetzt allseitig gleichmäßig auf neue 
Stümpfe aufgesetzt, ohne Rücksicht dar- 
auf, ob vorher schon eine sichtbare Krüm- 
mung aufgetreten war oder nicht. 

Es waren dabei zwar nicht in jedem 
Falle überwiegend negative Krümmungen 
im Sinne der Flanke, der vorher das Inter- 
nodium aufgesessen hatte, zu beobachten, 
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doch ist der Prozentsatz der negativen Ausschläge groB genug, so daB 
auch diese Versuche die Abgabe eines Wuchsstoffes aus dem wachsenden 
Internodium beweisen (Tabelle 8). 

Es ist natiirlich nicht ganz leicht, stets fiir einen allseits wirklich 
gleichmäßigen Kontakt zwischen Zylinderchen und Stumpf zu sorgen, 
deshalb diirfen die relativ zahlreichen Versager nicht als Gegenbeweis 
gegen die vorgetragene Anschauung gewertet werden. Aus der Tabelle 
geht hervor, daß in einzelnen Fällen nach Übertragung des Stumpf- 
endes eine Krümmung aufgetreten ist, wenn auch vorher bei dem ersten 
Stumpf, dem das Internodium selbst aufgesetzt war, noch keine solche 
zu erkennen war. 

Einige Stichproben derartiger Versuche mit Knoten ergab, wie zu 
erwarten, keine Kriimmungen (Tabelle 9). 


Wuchsstoffgehalt in Grashalmen nach geotropischer Reizung. 

In derselben Weise wie bei normalen wurde der Wuchsstoffgehalt 
bei Grashalmen gepriift, die durch Horizontalstellen in feuchter Kammer 
während verschieden langen Zeiten geotropisch gereizt waren. Die 
Knoten lieBen, wenn sie gepriift wurden, bereits eine deutliche geotro- 
pische Reaktion — Verlängerung der Unterseite — erkennen. Aus 
Tabelle 10 ergeben sich fiir die Unterseite der Knoten weitaus vorwiegend 
negative Kriimmungen, während bei der Oberseite in der groBen Mehr- 
zahl der Falle gar keine Reaktionen auftreten. Soweit positive Kriim- 


Tabelle 10. Krimmungen von dekapitierten Avenakoleoptilen, denen 
Unter- oder Oberseiten von ausgewachsenen, geotropisch gereizten 
Knoten einseitig aufgesetzt sind. 
























































Reiz- Unterseite Oberseite 
dauer Krümmungs- Krümmungs- 
Art æ | s|—|4|+ winkel s|-I+|+|__winkel 
_ A + A —|A4| + |4 
Triticum vulgare. | 2213111210] 7 410,311 8° 
24 | 514]110/59-120, 9° 4111211170 |14 
40 141311105912 9° 2101210 
44}2/1)1 8° 
48 | 2121010159 12° 1101110 
72121111 79 1101011 6° 
Secale cereale 22 | 2121010! 5° 7° 110/110 
39 161412101396? | 5° 311/2101% 
40 | 8151013]39-90 | 5,5°|8°_10°/99} 2/1] 1/0 |9° 
Lolium perenne 1513121110] 6° 5° 3101310 
[40 12101210 3101310] 
Holcus mollis 2012111110) 5° 3101310 
4411111010! 5° 2101210 
Setaria verticillata | [39 | 61213] 1) 7° 6° 9° 6|114|1/9) | 6° 
Gesamtsumme 1 2710| 3 26 3/20 3 

















1 Die eingeklammerten Zahlen sind in der Gesamtsumme nicht enthalten. 
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mungen zu beobachten sind — nur in einer Versuchsreihe mit Secale, 
40 Stunden gereizt, in auffailenderem Maße —, liegen auch hier die 
Krümmungswinkel häufig über denen der negativen Ausschläge, wie 
wir das bei den Internodien gesehen haben. Wahrscheinlich sind auch 
hier wieder die Wundstoffe die Ursache der höheren Winkelgrade. 

Bei Lolium scheint nach längerer Reizung die Wuchsstoffreaktion aus- 
zubleiben. Wenn natürlich auch die zwei Proben noch nichts beweisen 
können, so gewinnt diese Vermutung doch an Wahrscheinlichkeit, 
wenn wir die Befunde für Lolium 68 Stunden aus Tabelle 14 und für 
Calamagrostis, das sich vielleicht ähnlich verhält, 42 Stunden aus 
Tabelle 13 mit heranziehen. 

Die einzige geprüfte Panicee, Setaria verticillata, hat die ungünstigste 
Bilanz. Auf sie wird später zurückgekommen werden. 

Zusammenfassend läßt sich aus der Tabelle 10 entnehmen, daß sich 
nach geotropischer Reizung in der Unterseite der Knoten Wuchsstoff nach- 
weisen läßt, in der Oberseite dagegen nicht. Wir haben hier dasselbe Ver- 
hältnis zwischen Unterseite und Oberseite wie bei dem normalen Gras- 
halm zwischen Internodium und Knoten. 

Dasselbe Resultat ergibt sich bei vergleichenden Wachstumsmes- 
sungen der Flanken von Avenakoleoptilen, denen entweder Unterseiten 
oder Oberseiten gereizter Knoten aufgesetzt sind (Tabelle 11). Die 
Werte wurden in derselben Weise erhalten wie diejenigen der Tabelle 6. 
Auch hier liegt in der überwiegenden Mehrzahl der Fälle der Zuwachs der 


Tabelle 11. Zuwachswerte von Koleoptilflanken mit aufgesetzten Unter- 
oder Oberseiten geotropisch gereizter Knoten von Lolium perenne in 
Prozenten der Ausgangslänge der Wachstumszone. 

Es stehen jeweils genau vergleichbare Werte eines Koleoptilenpaares untereinander. 
Fettgedruckt: Zuwachs bei Oberseiten höher als bei Unterseiten. 


Zeit in Stunden} 1 2 4% 6 
oa 3,3| 2,8 2508 11,8 
13 1 1,60,8| 7,8 


3 14 
Koleoptilen, die unter Einfluß der Unterseite stehen, in den ersten 2 Stunden 
um das 2—3-fache über dem der Koleoptilen mit aufgesetzter Oberseite. Nach 
4'/, und 6 Stunden ist ebenfalls wieder ein Angleichen der Werte und 
zweimal auch Umkehr zu beobachten, wie bei Tabelle 6. 

Ganz anders liegen die Dinge bei geotropisch gereizten Internodien 
(Tabelle 12). Bei ihnen läßt sich kein Unterschied im Wuchsstoffgehalt 
zwischen Ober- und Unterseite nachweisen, weder im Hinblick auf die 
Krümmungsreaktionen noch auf die Krümmungswinkel. Sie führen ja 
auch keine sichtbare geotropische Reaktion aus. Solange sie im Blatt- 
knoten und der Blattscheide eingeschlossen sind, werden sie passiv 
gekrümmt, freipräpariert treten im allgemeinen keine geotropischen 
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Tabelle 12. Krümmungen von dekapitierten Avenakoleoptilen, denen 
Unter- oder Oberseiten von jungen, geotropisch gereizten Internodien 
einseitig aufgesetzt sind. 





























Reiz- Unterseite Oberseite 
Art wu Krümmungs- Krümmungs- 
sta. | |—-|+|+ winkel S |—-|+1+ winkel 
— |Ai+/4 — |4|+14 
Triticum vulgare . . . | 22 | 1j0j0|1 8° 110,011 4° 
40 | 111,0]0! 8° 
48 | 1101110 1111010! 8 
Secale cereale 39 | 3111210] 7° 2101210 
Holcus mollis 20 | 11011}0 2111110} 120 
44 | 312111075970 3} 2} 0) 1/10°59 | 9° 
Dactylis glomerata älter | 16 | 32/10 |6°30 3111210! 9 
[16 | 6|1/5)0) 5° 6,213]11} 4° 49] 
Gesamtsumme 13161611 12151512 












































Kriimmungen auf. DE VRIES (24, S. 525) schreibt zwar den wachsenden 
Teilen der Internodien geotropisches Reaktionsvermégen zu, wenn auch 
nur ein schwaches. Leider gibt er keine Beispiele an. Nemxc (18) berich- 
tet fiir Secale ebenfalls von geotropischen Kriimmungen der jungen 
Internodien. Aber Prerrer (19), BARTH (1) und LEHMANN (17) haben 
auBer in Blattknoten nur bei bestimmten Arten, bei denen nicht der 
Blatt-, sondern der Stengelknoten als Gelenk ausgebildet ist oder es im 
Laufe der Entwicklung wird, geotropische Kriimmungen gefunden. Aber 
auch dann erfolgt nach ihnen die Reaktion nicht in der interkalaren 
Wachstumszöne des Internodiums, von der hier die Rede ist, sondern 
eben im Stengelgelenk. LEHMANN fand bei Hordeum und Secale Nuta- 
tionen der freigelegten Internodien und vermutet, daB diese von DE 
Vries und NEMEC mit geotropischen Bewegungen verwechselt worden 
sind. Ich selbst sah nur in einem einzigen Fall eine geringe (5°) Aufwärts- 
krümmung an einem freipräparierten Internodium von Calamagrostis 
arundinacea. Ein Unterschied im Wuchsstoffgehalt von Ober- und Unter- 
seite lieB sich aber auch in diesem Fall nicht nachweisen. 

DaB bei den Versuchen der Tabelle 12 das Verhältnis der geraden 
zu den negativ gekriimmten Koleoptilen ungiinstiger ist als in Tabelle 1 
dürfte sich daraus erklären lassen, daß durch die notwendige Halbierung 
der Internodienstiickchen die Wirkung der Wundstoffe verstärkt wird. 

Dabei ist es für den Ausfall der Reaktionen bei der Prüfung auf 
Wuchsstoff gleichgültig, ob die Internodien während der Reizung noch 
in den Knoten eingeschlossen sind und von diesen passiv gekrümmt 
werden, oder ob die Knoten abpräpariert sind und die Internodien allein 
gereizt werden. 

Diese Feststellung — kein Unterschied im Wuchsstoffgehalt von 
Ober- und Unterseite geotropisch gereizter Internodien — spricht schon 
gegen die Vermutung, daß vielleicht eine Ableitung des Wuchsstoffes 
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infolge der Reizung aus dem wuchsstoffhaltigen Internodium nach der 
Unterseite des Knotens stattfinden und hier die Wiederaufnahme des 
Wachstums bewirken kénnte. Es zeigen aber auch Knoten aus älteren 
Halmstücken, bei denen die Internodien bereits völlig ausgewachsen 
sind und kein Wuchsstoff mehr in ihnen nachzuweisen ist, nach Hori- 
zontallegen eine geotropische Reaktion, wobei dann aus ihrer Unter- 
seite ebenfalls wieder Wuchsstoff zu erhalten ist. Aber selbst isolierte 
Blattknoten, bei denen das ganze Internodium einschließlich Stengel- 
knoten entfernt worden ist, ergeben häufig eine mit bloßem Auge schon 
deutlich sichtbare Verlängerung der Unterseite. Die Probe auf Wuchs- 
stoffgehalt zeigt dann ebenfalls auf der Unterseite Anwesenheit von 
Wuchsstoff, während er auf der Oberseite nicht festzustellen ist. In der 
Tabelle 13 sind diese Versuche zusammengestellt, ohne Rücksicht darauf, 
ob äußerlich an dem Knoten eine Reaktion zu erkennen war oder nicht. 
Auf das stark abweichende Verhältnis bei Calamagrostis, 42 Stunden 
gereizt, ist schon hingewiesen worden. Es scheint wieder dafür zu spre- 
chen, daß bei zu langer Reizung bzw. wenn das Wachstum der Unter- 


Tabelle 13. Krümmungen von dekapitierten Avenakoleoptilen, denen 
Unter- oder Oberseiten von ausgewachsenen, isolierten und geotropisch 
gereizten Knoten einseitig aufgesetzt sind. 
























































Unterseite Oberseite 
Reiz- 
Krümmungs- Krümmungs- 
4 À 81-1+1+ winkel 8T7-131# winkel 
“ 4 | +]4 —|4| +14 
Holcus mollis . 6 4111211] 4 3° 2 11111015 
Calamagrostis 
arundinacea . 24 11014160 49-69 14,50 3 101310 
(42 | 6l1/5l0! 6 3 lo|310] 
Dactylis glomerata 16 1111010! 10° 1 |1/0/0;8° 
18 5121310190 80 3 [01211 90 
21 61312 1 |5°—9° 701140 5 11/3)1j70| 100 
Gesamtsumme | 26 {11/13 2| 14131912 




















seite schon längere Zeit beendet ist, kein Wuchsstoff mehr nachzuweisen 
ist. Dabei liegt natürlich der Zeitpunkt, wann die Reaktion abgeschlossen 
ist, für die einzelnen Arten verschieden. 

Es ware noch die Méglichkeit gegeben, daB auch in normalen, unge- 
reizten Knoten eine so geringe Menge Wuchsstoff vorhanden ware, daB 
sie zwar mit unserer Methodik nicht nachzuweisen ist, aber nach geo- 
tropischer Reizung nach der Unterseite abgeleitet und dadurch dort 
geniigend konzentriert würde, sodaB ihre Anwesenheit sich nunmehr 
feststellen ließe. Dem widersprechen aber die Versuche mit klinostatier- 
ten Knoten. 

Ist es einmal schon nicht einzusehen, warum — unter der Annahme, 
daß sich auch im normalen, ausgewachsenen Knoten noch geringe 
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Wuchsstoffmengen befinden — bei Klinostatierung der Knoten sein 
Wachstum wieder aufnimmt, wenn keine Vermehrung des Wuchsstoffes 
durch Neubildung erfolgt, so zeigt zum anderen die Tabelle 14, daB nach 
Rotation am Klinostaten sich Wuchsstoff in den Knoten nachweisen läßt. 
Da am Klinostaten der Schwerkraftreiz keine einseitige Ansammlung von 


Tabelle 14. Kriimmungen von dekapitierten Avenakoleoptilen, denen 
ausgewachsene, klinostatierte Knoten einseitig aufgesetzt sind. 

















Reiz- Krümmungswinkel 
Art dauer in} § ui + “4 
Stunden ni A er A 
Lolium perenne . . 29 10 | 5 4 1 [5°—12°| 8° 13° 
[68 9 2 5 2 4° 80 49 50] 
Setaria verticillata 28 9 1 7 1 7° 49 
46 7 1 5 1 6° 59 
Dactylis glomerata 21 15 7 7 1 j3°—10% | 5° 10° 
Gesamtsumme | 25 | 12 11 2 


























Wuchsstoff hervorrufen kann, muß in diesem Falle der allseitigen Reizung, 
da er jetzt festzustellen ist, Wuchsstoff neugebildet worden sein. Damit 
ist aber auch der Schluß berechtigt, daß bei einseitiger Reizung der auf- 
tretende Wuchsstoff, zumindest teilweise, ebenfalls neugebildet wird. 

Die Ergebnisse mit Lolium, 68 Stunden klinostatiert, sind bereits 
oben erwähnt worden. Sie sind im Zusammenhang mit den Befunden von 
Calamagrostis 42 Stunden aus Tabelle 13 und Loliwm 40 Stunden aus 
Tabelle 10 wieder ein Hinweis darauf, daß vielleicht nach beendigtem 
Wachstum, auch wenn die Reizung andauert, kein Wuchsstoff mehr auf- 
zufinden ist. Leider konnte diesem Punkte aus Materialmangel bisher 
nicht weiter nachgegangen werden. 

Ganz anders liegen nun die Dinge bei Setaria. Wir haben schon 
oben gesehen, daß bei den Versuchen mit einseitiger Schwerkraftreizung 
Setaria eine auffallende Abweichung im Ergebnis erkennen ließ. Nach 
Klinostatieren läßt sich in ihren Blattknoten im allgemeinen ebenfalls 
kein Wuchsstoff nachweisen. Die beiden negativen Krümmungen be- 
weisen nichts, da ihnen ebensoviele positive gegenüberstehen. Dieser 
Befund deckt sich mit dem Umstand, daß auch äußerlich keine Wieder- 
aufnahme des Wachstums der Blattknoten festzustellen war, während 
sich die Internodien noch verlängerten. Nun wird aber nach BARTH (1) 
und LEHMANN (17) bei den Paniceen im Laufe der Entwicklung ober- 
halb des Blattknotens ein Stengelknoten ausgebildet, der die Gelenk- 
funktion übernimmt und anfangs noch zusammen mit dem Scheiden- 
gelenk, später aber, wenn der Blattknoten einzuschrumpfen beginnt, 
allein die geotropische Reaktion ausführt (vgl. auch Hacke, 12 à). 
Damit deckt sich in sehr schöner Weise unser Befund, daß sowohl nach 
einseitiger (Tabelle 10) wie allseitiger (Tabelle 14) Schwerkraftreizung im 
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allgemeinen kein Wuchsstoff in den Knoten von Setaria aufzufinden ist. 
Wir haben also hier wieder den Fall, daB dort, wo nach Reizung kein 
Wachstum aufgenommen wird, auch kein Wuchsstoff auftritt. 


Einfluß von Avenawuchsstoff auf Grashalme. 

Schließlich ist noch geprüft worden, ob umgekehrt auch Wuchsstoff 
aus Avenaspitzen auf das Wachstum von Grasinternodien und Knoten 
einwirkt. Es wurde Internodien von Calamagrostis arundinacea, die 
durch Abpräparieren ihres Blattknotens freigelegt waren, in etwa 1 cm 
Höhe über dem Stengelknoten einseitig eine Avenaspitze aufgesetzt. 
Bei allen jungen, noch wachstumsfähigen Internodien traten daraufhin 
negative Krümmungen auf, die nach 24 Stunden 10°—14° betrugen, 
während ältere, ausgewachsene Internodien gerade blieben. Das heißt: 
wachsende Internodien reagieren auf Zufuhr von Avenawuchsstoff durch 
verstärktes Wachstum. 

Bei Knoten von Calamagrostis arundinacea, Lolium perenne und Poa 
nemoralis wurden die Blattscheide und der oberste Teil des Knotengewebes 
(höchstens 1/, mm) abgeschnitten und nunmehr einseitig zwei Avena- 
spitzen oder Agar mit Avenawuchsstoff aufgesetzt. Schon mit bloßem 
Auge ließ sich in fast jedem Falle nach etwa 36 Stunden auf der mit 
Wuchsstoff versehenen Seite eine Verlängerung, bei einigen wenigen 
Knoten statt deren eine Verdickung wahrnehmen. Der Erfolg konnte 
noch verstärkt werden, wenn einige Stunden nach dem ersten Aufsetzen 


Tabelle 15. Zellhöhen (d. h. Zelldurchmesser in die Längsachse des 
Knotens) aus dem Knotenparenchym von Poa nemoralis. Rinden- 
schichten von außen gezählt. 
Schicht 7, 8 und 9 aus dem interfaszikularen Parenchym. Vergleich 
jeweils aus demselben Knoten. Einzelmessungen und Durchschnitt in Teilstrichen 
(1 Teilstrich = 2,5 4), darunter Durchschnitt in u. 












































Vertikal, unbehandelt Vertikal, einseitig Wuchsstoff Geotropisch gekrümmt 
8. Rinden- 9. Rinden- 1. Rinden- 7. Rinden- 8. Rinden- 9. Rinden- 
schicht schicht schicht schicht schicht schicht 
it it r r 
links |rechts| links | rechts [normal Wuchs. normal Wuchs SE ag Se (ug 
6 5,5 9 85 3 5,5 4 7 5 10 4 13 
6 6 8 9 3 4,5 3 9,5 7 10 5 13,5 
6 7 6 6 25 | 6 4+ 7,5 5,5 16 6 10,5 
5 6 9 7 35 | 6 3 8,5 4 14 5 11 
6 6 75 |7 3 5 3 75 5 9 7 12 
65 |10 8 8 25 |5 45 45 3,5 14 4 11,5 
6 55 | 11 8,5 35 |7 3,5 75 + 9 4 8 
7 6 7 95 — |4 3 — 5 9 5 14 
8 55 8 8 = 5 2,5 — 5 15 5,5 jll 
5 7 7 10 — 155 3 —- 5 145 | 6 14 
6,15| 645| 8,05} 8,15 3 5,35 3,35 | 743 | 49 12,06 | 5,15 {11,85 
154 u|16,1 ys} 20,1 37ul 75u|13,37yu| 8,37 u|18,57 u}12,25 „| 30,1 412,87 u/29,6 u 
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die Spitzen oder die Agarwiirfelchen durch neue ersetzt wurden. Zu 
einer Kriimmung des Knotens kam es jedoch niemals. Sie ware sicher- 
lich nur zu erzielen gewesen, wenn auch an den Flanken durch Wuchs- 
stoffzufuhr fiir Wiederaufnahme des Wachstums gesorgt worden wire, 
da bei der geotropischen Kriimmung ja die Flanken ebenfalls durch 
aktives Wachstum beteiligt sind [Jost (14)]. Durch mikroskopische 
Beobachtung von Längsschnitten derartig behandelter Knoten lieB sich 
sehr deutlich feststellen, daB an der Seite, an der der Wuchsstoff dar- 
geboten worden war, das parenchymatische Gewebe seine Entfaltung 
begonnen hatte. Die Tabelle 15 mag das an Hand einiger Messungen 
der Zellhöhen (Zelldurchmesser in der Längsrichtung des Knotens) des 
„Bewegungsgewebes‘“ erläutern. 

Die Versuche zeigen, daß die Gewebe der Gräser, die überhaupt 
befähigt sind, nach einmal erfolgter Sistierung ihr Wachstum wieder- 
aufzunehmen, dies unter der Einwirkung von Avenawuchsstoff tun. 
Demgemäß läßt sich durch Wuchsstoff eine Wiederaufnahme des Wachs- 
tums bei den Knoten, nicht aber den ausgewachsenen Internodien, erzielen. 

Diese Befunde stehen im Gegensatz zu der Bemerkung bei UYLDERT 
(23), daß Wuchsstoff keinen Einfluß auf das Wachstum der Grasknoten 
habe. Daß sie mit Zeawuchsstoff gearbeitet hat, kann dabei wohl kaum 
ausschlaggebend sein. Ich möchte eher annehmen, daß bei ihrem Material 
die Reaktion nicht so groß war, daß sie sie mit bloßem Auge deutlich 
erkennen konnte. Längsschnitte für mikroskopische Untersuchung hat 
sie offenbar nicht gemacht. 

Die in diesem Abschnitt mitgeteilten Tatsachen lassen natürlich nicht 
auf Identität, wohl aber auf gleiche physiologische Wirkung des Wuchs- 
stoffes aus der Avenakoleoptile und des Wuchsstoffes aus Grashalmen 
schließen. 

Bei einem Knoten von Lolium perenne traten an der mit Wuchsstoff 
beschickten Flanke, und zwar senkrecht unterhalb des Agarwürfelchens, 
fünf Wurzeln auf. 

Besprechung der Ergebnisse. 

Überblickt man die Gesamtheit der Versuchsresultate, so zeigt sich, 
daß ein Wuchsstoffübertritt aus Internodien und geotropisch gereizten 
Knoten der Gräser in den Koleoptilstumpf von Avena sehr viel schwerer 
erfolgt, als etwa aus der einseitig angesetzten Spitze der Koleoptile 
selbst, wo man fast stets auch bei sehr schlechtem Kontakt noch eine 
Reaktion erhält. Das braucht nicht nur darauf zu beruhen, daß etwa 
in der Koleoptilspitze mehr Wuchsstoff vorhanden ist als in Internodien 
und Knoten der Grashalme, sondern könnte vielleicht auch auf Abgabe- 
schwierigkeiten der letzteren zurückzuführen sein. Dafür spricht, daß 
wuchsstoffhaltige Halmstücke Reaktionen hervorrufen können, die ihrer 
Größe nach durchaus den Krümmungen bei einseitig angesetzten Koleo- 
ptilspitzen entsprechen. 17 Versuchspflanzen mit einseitig angesetzten 

Planta Bd. 19. 41 
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Avenaspitzen ergaben sämtlich negative Kriimmungen von 6—20°, der 
durchschnittliche Kriimmungswinkel war 12°. Immerhin ist zu bedenken, 
daB bei Versuchen mit Halmstücken die hohen Kriimmungswerte Aus- 
nahmen darstellen und der Kriimmungsdurchschnitt wesentlich tiefer 
liegt. Wüßte man allerdings, ob auch bei Internodien und Knoten der 
Wuchsstoff im Parenchym geleitet wird, wie bei der Avenakoleoptile, 
oder nur in ihm vorhanden ist, so waren nach dem anatomischen Bau 
dieser Organe Austauschhemmungen des Wuchsstoffes durchaus ver- 
standlich; nehmen doch rund 30% der Querschnittsfläche von Knoten 
und wachsenden Internodien Gefäßbündel und Kollenchymstränge ein. 
Es ist daher beim Aufsetzen leicht möglich, daß zwar guter Kontakt 
des Koleoptilstumpfes mit Kollenchym, aber nicht mit Parenchym her- 
gestellt wird. Da wir aber heute nicht einmal mit Sicherheit wissen, 
welche Gewebe im Knoten bei der Krümmung aktiv sind, lassen sich 
auch noch keine Vermutungen darüber anstellen, wo im gereizten Knoten 
der Wuchsstoff vorhanden ist. 

Sacus (21) und DE Vries (24) nahmen an, daß die geotropische 
Krümmung der Grasknoten durch das Parenchym, speziell das zwischen 
den Gefäßbündeln gelegene, ausgeführt wird. Die für viele Bewegungs- 
gewebe typische Zellform dieses Parenchyms hat sehr zur Verbreitung 
dieser Anschauung beigetragen [vgl. v. GUTTENBERG (12)]. Aber PFEFFER 
(19) führt aus, daß zwar offenbar die Einleitung der Krümmung vom 
Parenchym aus erfolgt, daß jedoch weiterhin das Kollenchym die Arbeits- 
leistung bei der Reaktion übernimmt. Sein Schüler HEGLER (13) betont 
an einer Stelle (S. 31) die „Schwellung der kollenchymatischen Bast- 
bündel‘ in der Unterseite der Grasknoten bei ihrer geotropischen Krüm- 
mung. Da nach den Versuchen über den Einfluß von Avenawuchsstoff 
auf Grasknoten eine deutliche Vergrößerung der Parenchymzellen zu 
beobachten ist, auch ohne daß eine Krümmung eintritt, könnte das 
zu der Vermutung berechtigen, daß zunächst wenigstens in erster Linie 
das Parenchym mit der Wachstumsaufnahme beginnt, und daß deshalb 
auch der Wuchsstoff zuerst im Parenchym auftritt. Allerdings sind, wie 
schon Sacus betont, Zellmessungen im Kollenchym wegen der prosen- 
chymatischen Form seiner Zellen nicht möglich. 

Experimentell konnte diese Frage leider bisher nicht angegriffen 
werden. Sollte sich aber herausstellen, daß der Wuchsstoff allein oder 
vorwiegend im Parenchym enthalten ist, so wäre aus den oben dar- 
gelegten Gründen durchaus an die Möglichkeit von Austauschhemmungen 
infolge ungleichmäßigen Kontaktes zu denken. Es könnten auf diese 
Weise vielleicht auch die starken Schwankungen in der Reaktionsgröße 
bei demselben Objekt wenigstens zum Teil verständlich gemacht werden. 
Sie können aber andererseits auch darauf beruhen, daß der Wuchsstoff- 
gehalt je nach dem Alterstadium verschieden ist. Das bliebe allerdings 
noch zu prüfen. Jedenfalls böte sich dann die Gelegenheit, nicht nur die 
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große Variation in der Krümmungsgröße, sondern auch in den Reaktions- 
prozenten auf einfache Weise zu erklaren. 


Man könnte weiterhin an Abgabeschwierigkeiten noch unbekannter 
Art denken, wie sie FLIRY (10) bei Helianthus gefunden hat. Auch ist 
es ja UyLDERT (23) nicht gelungen, aus Tradescantia und Tinantia 
Wuchsstoff aufzufangen, obwohl solcher aus Zeaspitzen bei den Comme- 
linaceen wirksam ist. Es könnte also auch sein, daß Wuchsstoff aus 
Sproßorganen älterer Pflanzen überhaupt schwerer zu gewinnen ist und 
ferner, daß er auf das Wachstum von Avenakoleoptilen nicht in gleich 
hohem Maße fördernd wirkt, wie Wuchsstoff aus Koleoptilspitzen. Wir 
wissen ja noch gar nicht, ob es überhaupt nur einen einzigen Wuchsstoff 
gibt, oder ob er nicht vielmehr bei jeder Pflanzenart mehr oder weniger 
verschieden ist. Denn wenn wir auch für einen aus einem Pflanzen- 
oder Tierorgan gewonnenen Stoff rein qualitativ gleiche physiologische 
Wirksamkeit wie für Avenawuchsstoff feststellen können, besagt das 
noch lange nicht, daß die gleiche Menge eines solchen Stoffes auch die 
gleiche Wirkung besitzt. Ob diese quantitative Übereinstimmung zu- 
trifft, wissen wir ja noch nicht einmal für das von KöcL und HAAGEN- 
Smir (16) rein dargestellte Auxin. Für eine solche Entscheidung wäre 
zuvor eine Reingewinnung von Avenawuchsstoff erforderlich. Es ist 
deshalb in dieser Arbeit immer nur von Wuchsstoff im allgemeinen als 
einem wachstumsfördernden Stoff die Rede, wobei in der üblichen Weise 
die Avenakoleoptile als Testobjekt dient. 


Hier haben nun die vorliegenden Versuche gezeigt, daß bei Gras- 
halmen überall da, wo Wachstum stattfindet, und nur da, Wuchsstoff 
nachweisbar ist. Es gibt bei den Grashalmen offenbar kein Wachstum 
ohne Wuchsstoff, wie es neuerdings für Wurzeln GORTER (11) annimmt, 
allerdings im Gegensatz zu anderen Autoren in den letzten Jahren [z. B. 
Snow (22), CHOLODNY (4, 7, 8), KEEBLE, NELSON and Snow (15)], durch 
die eine Beeinflussung des Wurzelwachstums durch Wuchsstoff kon- 
statiert werden konnte. Damit fügen sich die Grashalme durchaus in 
das allgemeine Bild ein, das besonders das letzte Jahrzehnt von der 
Koppelung zwischen Wuchsstoff und Wachstum geliefert hat. 


Eine sehr wichtige Bereicherung hat aber das Bild dadurch erhalten, 
daß sich bei den Grasknoten zum erstenmal eindeutig nachweisen läßt, 
daß nach geotropischer Reizung eine Neubildung eines wachstums- 
fördernden Stoffes erfolgt. Ob wir diesen Stoff nun mit dem neutralen 
Ausdruck ,, Wuchsstoff‘ bezeichnen, ob wir ihn „Reizstoff‘‘ nennen, oder 
ob wir einen Reizstoff annehmen wollen, der seinerseits erst die Bildung 
eines „Phytohormons“, welchen Namen WEnT (26) jetzt den Wuchs- 
stoffen gibt, veranlaßt [vgl. RawiTscHER (20), ähnlich GRADMANN (11a)], 
ist gleichgültig und kann bei dem heutigen Stand unserer Kenntnisse nur 
ein Streit um Worte sein. 


41* 
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F. W. Went schreibt in seiner Arbeit „Eine botanische Polaritäts- 
theorie“ (27) in dem Kapitel über Tropismen, wo er im AnschluB an 
CHoLoDNY (5, 6) die geo- und phototropischen Reaktionen durch Kata- 
phorese des Wuchsstoffes im gereizten Pflanzenteil infolge des bei ein- 
seitiger Reizung auftretenden Potentialgefälles zu erklären sucht: ,,Auch 
andere schwerverständliche Erscheinungen, wie die geotropische Reak- 
tion von Grasknoten, ließen sich nun vielleicht ziemlich leicht experi- 
mentell erfassen. Verschiedene Erwägungen veranlassen mich dazu, 
einen Wuchsstofftransport in den Gefäßbündeln anzunehmen. Falls die 
die Leitbündel umgebenden Gewebe für gewöhnlich negativ im Vergleich 
mit dem Bündelgewebe sind, könnte man sich vorstellen, daß dieser 
Potentialsprung sich erst bei geotropischer Reizung ändert, Wuchsstoff 
aus den Bündeln in das Parenchym unverholzter Knoten lockt und so 
Verlängerung der Knoten verursacht“ (S. 545). Leider gibt WENT nicht 
an, was ihn zu der Annahme des Wuchsstofftransportes in den Gefäß- 
bündeln — er denkt speziell an die Geleitzellen der Siebröhren — ver- 
anlaßt. Wenn wir uns aber einmal seiner Annahme anschließen wollen, 
so müßte der Wuchsstoff bereits vor der Reizung in den Gefäßbündeln 
der Knoten vorhanden sein, denn bei den Versuchen mit isolierten Knoten 
ist seine Zuleitung aus wuchsstoffhaltigen Teilen ausgeschlossen. Es ist 
aber dann nicht einzusehen, warum der Wuchsstoff nicht schon bei 
ungereizten Knoten aus den Gefäßbündeln in das Parenchym der Avena- 
koleoptile übertreten sollte, da doch auch bei ungereizten Internodien 
ein solcher Übergang erfolgt, genau wie bei der Unterseite gereizter 
Knoten. Wenn die Reizung eine Potentialdifferenz zwischen den Gewebe- 
arten herstellt, muß man diese Polarisierung auch auf der Oberseite 
erwarten, wobei dann natürlich ein weiterer Unterschied im Potential 
zwischen den Parenchymzellen der Ober- und Unterseite gemäß dem 
BRAUNERschen geoelektrischen Effekt (3) zustande kommen wird, durch 
den der Wuchsstoff von dem oberseitigen Parenchym nach der Unter- 
flanke abgeleitet werden kann. Es müßte dann aber möglich sein, auch 
wenn der Wuchsstoff auf der Oberseite nicht zur Auswirkung kommt, 
ihn dort abzufangen und nachzuweisen. Das ist aber nicht der Fall. 

Somit lassen die Versuche an den horizontal gelegten Grasknoten nur 
den Schluß zu, daß in diesem Falle nicht eine Polarisierung eines vor- 
handenen Wuchsstoffes auf rein physikalische Weise durch Kataphorese 
eintritt, sondern daß hier die Reizung auf das Plasma einwirkt, der- 
gestalt, daß Wuchsstoff neu gebildet wird. 

Diese Feststellung widerspricht für unser Objekt der CHoLODNY-WENT- 
schen Theorie von der hormonalen Natur der Tropismen, durch die eine 
Neuentstehung von Wuchsstoff infolge Reizwirkung geleugnet wird; sie 
widerlegt die Theorie aber natürlich in keiner Weise, denn die Tatsache 
neuauftretenden Wuchsstoffes darf nicht verallgemeinert oder ohne ein- 
gehende Prüfung auf andere Objekte übertragen werden. Sind doch die 
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Knoten der Gramineen die einzigen Objekte, bei denen wir bisher mit 
Sicherheit eine Wiederaufnahme erloschenen Wachstums bei allseitiger 
Schwerkraftreizung auf dem Klinostaten nachweisen können, und dadurch 
schon als Ausnahmefall gekennzeichnet. 

Allerdings hat BARTH (1) bei Dianthus bannaticus geotropische Krüm- 
mung ausgewachsener Knoten festgestellt unter Verlängerung ihrer 
Unterseite. Klinostatenversuche konnten aber nicht ausgeführt werden. 
Ganz neuerdings hat dann BEYER (2) über vorläufige Versuche mit eini- 
gen Dikotylen berichtet, bei denen Blütenschäfte, junge Internodien 
und Keimlinge nach geotropischer Reizung ein verstärktes Wachstum 
oder seine Wiederaufnahme, bei Helianthuskeimlingen auch Verkürzung 
der Oberflanke, zeigten. Jedoch müssen die Untersuchungen erst mit 
feinerer Methodik weitergeführt werden, um endgültig Stellung nehmen 
zu können. Auf dem Klinostaten ergab sich bei den untersuchten Pflanzen 
keine Wiederaufnahme des Wachstums. Prüfung auf den Wuchsstoff- 
gehalt wurde noch nicht vorgenommen. 

Des weiteren haben die in der vorliegenden Arbeit mitgeteilten Ergeb- 
nisse erkennen lassen, daß in den gereizten wuchsstoffhaltigen Inter- 
nodien, auch in den isolierten, keine Polarisierung des vorhandenen 
Wuchsstoffes eintritt. Das müßte aber erfolgen, wenn nach der CHo- 
LODNY-Wentschen Theorie die Verlagerung des Wuchsstoffes rein physi- 
kalisch durch Kataphorese bewirkt wird, falls nurdasgereizte Internodium 
eine Potentialdifferenz zwischen Ober- und Unterflanke aufweist. Nach 
den BRAUNERschen Untersuchungen über den geoelektrischen Effekt 
ist aber nicht daran zu zweifeln, daß auch im Internodium eine Posi- 
tivierung der Unterseite durch das Herizontallegen erreicht wird, wenn 
er auch diese Potentialdifferenz nur an Hordeumknoten (also wohl Blatt- 
knoten) direkt gemessen hat. 

Dieser Widerspruch zu dem Teil der Theorie, der annimmt, daß der 
Wuchsstoff durch Kataphorese polar geleitet wird, scheint mir eine 
gewichtige Mahnung zu sein, diesen Punkt der Theorie nicht ohne ein- 
gehende experimentelle Prüfung, die ja hierfür noch fast völlig fehlt, zu 
verallgemeinern. 

is bleibt dabei allerdings noch zu untersuchen, ob vielleicht aus 
irgendwelchen inneren Gründen, seien sie anatomischer oder physiologi- 
scher Art, eine Querverschiebung des Wuchsstoffes im Internodium 
überhaupt unmöglich ist. Leider konnte diese Frage aus Materialmangel 
noch nicht gelöst werden. 

Trotzdem aber, und obwohl auch andere Punkte — vielleicht nur 
begrenzte Neubildung von Wuchsstoff bei der Reizung, etwa vorhandener 
Einfluß des Halmwuchsstoffes auf die Regeneration der physiologischen 
Spitzenfunktion bei den Koleoptilstümpfen, Untersuchung geotropisch 
indifferenter Ausläufer mit vollständigen Gelenkknoten — aus demselben 
Grunde noch nicht geklärt werden konnte, schien es mir richtig, die 
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vorliegenden Resultate schon zu veröffentlichen, da sie immerhin bereits 
wesentliche Teile der Frage nach der Rolle des Wuchsstoffes bei der 
geotropischen Reaktion der Grashalme beantworten. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. In allen wachsenden Teilen der Grashalme läßt sich Wuchsstoff 
nachweisen, also in jungen Internodien und Knoten. 

2. Ausgewachsene Blattknoten und Internodien enthalten keinen 
Wuchsstoff. 

3. Bei einseitiger Schwerkraftreizung wird auf der Unterseite, bei 
allseitiger Reizung am Klinostaten im ganzen Knoten Wuchsstoff neu 
gebildet. 

4. In wuchsstoffhaltigen Internodien wird durch einseitige Schwere- 
reizung keine Polarisierung des Wuchsstoffes hergestellt. 

5. Wuchsstoff aus Koleoptilspitzen von Avena wirkt wachstums- 
beschleunigend bei jungen Internodien und veranlaßt Zellstreckung bei 
ausgewachsenen Knoten. 


Herrn Prof. Dr. L. Jost möchte ich für seine Anregung und sein 
förderndes Interesse bei der Arbeit auch an dieser Stelle bestens danken. 
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ZUR KLARUNG DES HYDRATURBEGRIFFES. 
(Eine Entgegnung an O. RENNER.) 


Von 
HEINRICH WALTER. 


(Eingegangen am 4. Februar 1933). 


Im Anhang zu seiner Arbeit „Zur Klärung des Wasserhaushaltes 
javanischer Kleinepiphyten“ ! greift Renner die von mir gegebene 
Definition des Hydraturbegriffes an. Er macht (S. 277) darauf aufmerk- 
sam, daß „in einer lebenden Pflanzenzelle, sofern keine Wasserbewegung 
statthat, die ein Gefälle verlangt, der Dampfdruck an der Oberfläche 
der Zellwand gleich der fiktiven Dampfspannung des Plasmas und gleich 
der des Zellsaftes“ ist. Daraus schließt Renner, daß es physikalisch 
nicht richtig ist, wenn wir zur Bestimmung der Hydratur entweder die 
relative Dampfspannung oder den osmotischen Wert des Zellsaftes ver- 
wenden. 

Dieser Einwand ist darauf zurückzuführen, daß nicht scharf genug 
zwischen dem absoluten Dampfdruck einer Lösung und ihrer relativen 
Dampfspannung unterschieden wird. Nur was die letztere anbelangt, 
können wir RENNER nicht zustimmen. 

Wir verstehen in der Physik unter relativer Dampfspannung den Dampf- 
druck einer Lösung, ausgedrückt in Prozenten des Dampfdruckes von 
reinem Wasser, das sich unter denselben Bedingungen befindet. Ich betone 
„unter denselben Bedingungen‘ ; denn sonst verliert die Relation jeglichen 
Sinn. Im Gegensatz dazu sagt RENNER (S. 278) ,,.. .selbstverständlich 
dürfen wir die Dampfspannung des Zellsaftes nur mit der von Wasser 
vergleichen, das unter Atmosphärendruck steht, nicht mit der von Wasser, 
das unter demselben Druck steht wie der betreffende Zellsaft.‘“ 

Dieser Vergleich ist aber, sofern man von relativer Dampfspannung 
spricht, nicht nur nicht selbstverständlich, sondern es ist eine unzweck- 
mäßige, in der Physik durchaus nicht gebräuchliche Definition der rela- 
tiven Dampfspannung, bzw. der relativen Dampfdruckerniedrigung, die 
die Gültigkeit der physikalischen Gesetze über Dampfdruckerniedrigung 
unnötigerweise auf Atmosphärendruck einschränkt. Diese Definition 


1 Planta (Berl.) 18, 211—287 (1932). 
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führt auch RENNER (S. 278—279) zu dem SchluB, dem sicher kein Phy- 
siker zustimmen wird, und der nur unter der willkürlichen Voraussetzung 
RENNERs gilt: ,,Ein Zellsaft, dessen osmotischer Wert zu 0,6 G. M. 
Rohrzucker bestimmt wird, ... kann ... einen relativen Dampfdruck 
gleich 100% gehabt haben, und das will WALTER nicht zugeben“ 1. 

Renners Überlegungen über den Einfluß des hydrostatischen Druckes 
auf die relative Dampfspannung beziehen sich nicht nur auf konzentrierte 
Lösungen, sondern ebenso gut auch auf ideale Lösungen. Die Kompres- 
sibilität der Lösung spielt also bei dieser Frage keine Rolle, da ideale 
Lösungen nicht kompressibel sind. 

Für ideale Lösungen gilt nun zunächst das RaouLtsche Gesetz, 
„wonach die relative Dampfspannungserniedrigung, welche ein Lösungs- 
mittel durch Auflösen einer fremden Substanz erfährt, gleich der Anzahl 
der gelösten Moleküle n, dividiert durch die Anzahl der Moleküle des 
Lösungsmittels N ist“? Diese Beziehungen sind von van’t Horr 
thermodynamisch abgeleitet worden und lassen sich durch die Formel 
ausdrücken: 


wo p den Dampfdruck des Lösungsmittels, p, denjenigen der Lösung 
bedeutet (vgl. auch PLANCK ?). 
Für den Zusammenhang zwischen osmotischem Druck und der rela- 
tiven Dampfspannung besteht bekanntlich die Gleichung: 
ER P 
pe ne Pr 
wobei P,, der osmotische Druck bei der absoluten Temperatur T ist, 
s das spezifische Gewicht des Lésungsmittels, M, das Molekulargewicht 
des Lüsungsmittels und R die Gaskonstante. Aus der Formel ist ohne 
weiteres zu ersehen, daB bei einer bestimmten Temperatur T jedem 


osmotischen Druck eine ganz bestimmte relative Dampfspannung 2 


entspricht. 

Auch diese Formel läßt sich thermodynamisch ableiten (s. NERNST, 
Le. S.135—136). Bei der Ableitung beider Gleichungen werden keine 
Voraussetzungen über den hydrostatischen Druck gemacht. Sie haben 
also unter Atmosphärendruck genau dieselbe Gültigkeit wie im Vakuum 
oder in einer Kammer mit vielleicht 100 Atmosphären Überdruck. Sie 


1 Da es sich um eine rein physikalische Streitfrage handelt, so hielt ich es für 
das beste, die Entscheidung den Physikern zu überlassen. Ich wandte mich deshalb 
an meine Kollegen vom Laboratorium für physikalische Chemie und Elektrochemie 
in Stuttgart. Herrn Dr. G. Scum, der sich speziell mit Untersuchungen über den 
osmotischen Druck beschäftigt, sage ich für die liebenswürdige Beratung und die 
genaue Durchsicht des Manuskriptes, soweit es sich um physikalische Fragen handelt, 
meinen wärmsten Dank. 

2 Nernst: Theoretische Chemie, S. 146. 1913. 

3 PrLanck: Thermodynamik, 6. Aufl., S.254. 1921. 
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verlieren aber ihre Allgemeingültigkeit sofort, auch für ideale Lösungen, 
wenn man unter p stets nur den Dampfdruck des Wassers unter Atmo- 
sphärendruck verstehen würde, wie es RENNER macht. 

Man vergegenwärtige sich dabei, daß der Dampfdruck des reinen 
Wassers bei Atmosphärendruck durchaus keine konstante Größe ist. 
Er hängt nicht nur von der Temperatur, sondern auch von der Wölbung 
der Meniskusoberfläche ab. 

Nähme man als Bezugsgröße immer den Dampfdruck einer ebenen 
Wasseroberfläche an, so könnte nach RENNER reines Wasser relative 
Dampfspannungen weit über 100% (kleine Trépfchen) oder weit unter 
100% (konkave Menisken unter Kohäsionsspannung) besitzen, und das- 
selbe würde auch für beliebige Lösungen gelten. Damit wäre aber der 
Begriff der relativen Dampfspannung ad absurdum geführt. Wir stim- 
men allen Ausführungen RENNERs vollkommen bei; nur gelten sie für 
die absoluten Dampfdrucke und nicht für die relativen !. 

Um die relative Dampfspannung in einem beliebigen Falle zu erhalten, 
denken wir uns zunächst den Dampfdruck der Lösung bestimmt, dann 
diese Lösung gegen reines Wasser ausgetauscht, wobei sämtliche Faktoren 
unverändert bleiben müßten, darauf den Dampfdruck des reinen Wassers 
bestimmt und den Quotienten beider Werte berechnet. Dieser gibt uns 
dann die tatsächliche, resp. fiktive relative Dampfspannung an. 

Wir können somit für ideale Lösungen feststellen: 

1. Die relative Dampfspannung einer Lösung endlicher Konzentration 
ist unabhängig von der Temperatur und dem Drucke und kann niemals 
100% betragen. 

2. Zwischen relativer Dampfspannung und osmotischem Wert besteht 
eine thermodynamische Beziehung, so daß jedem osmotischen Wert nur eine 
ganz bestimmte relative Dampfspannung entspricht. 

Daraus folgt, daß wir für die Bestimmung der Hydratur gleichermaßen 
die relative Dampfspannung oder den osmotischen Wert verwenden dürfen. 

Für nicht ideale Lösungen gelten diese Gesetzmäßigkeiten nicht 
ganz streng. Die Abweichungen machen sich aber bei der relativen 
Dampfspannung und dem osmotischen Wert in gleicher Weise bemerk- 
bar, so daß die Relation zwischen den beiden Größen unverändert bleibt. 
Für kompressible Flüssigkeiten gilt das nicht. Aber die durch diesen 
Faktor verursachten Abweichungen sind so gering, daß sie bis zu Drucken 
von 200 Atmosphären vernachlässigt werden können?. 


Soweit die rein physikalische Seite des Problems. Wir müssen aber 
noch einige Worte zur biologischen Seite hinzufügen. 


1 Der von Renner, S.275, aus meiner Arbeit 1923, S. 162, zitierte Satz ist in 
dem Sinne abzuändern, daß der absolute Dampfdruck in einer wassergesättigten 
Zelle zwar gleich dem Dampfdruck des Wassers außerhalb der Zelle ist, die 
relative Dampfspannung des Zellsaftes ist aber immer kleiner. 

2 Vgl. Warrer: Die Hydratur der Pflanze, S.7. 1931. 
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Aus dem oben Gesagten folgt, daß die Hydratur im Innern der Zelle, 
also auch die Hydratur des Plasmas, nicht gleich der Hydratur an der 
Zelloberfläche gesetzt werden darf. Über die Hydratur des Plasmas 
gibt uns nur der osmotische Wert des Zellsaftes Auskunft, nicht aber 
die Saugkraft der Zelle. 


Wenn trotz des Hydratursprunges zwischen der Oberfläche der Zelle 
und dem Zellinnern bei einer wassergesättigten Zelle keine Wasserver- 
schiebung eintritt, so ist das auf den entgegenwirkenden hydrostatischen 
Druck zurückzuführen. Heben wir den Druck auf, so wird das Wasser 
sofort dem Hydraturgefälle entsprechend sich verschieben. Es ist ja 
genau dasselbe, was RENNER mit der Formel S = P —T ausdrückt 1. 


Eine ganz andere Frage ist nun, welche Größe der Physiologe oder 
Ökologe messen soll — die Hydratur an der Zelloberfläche (Saugkraft) 
oder die Hydratur des Plasmas (osmotischer Wert). 


Diese Frage läßt sich generell nicht entscheiden. Sie hängt von der 
Fragestellung der Untersuchungen und von den methodischen Schwie- 
rigkeiten ab. Daß bei meinen Versuchen mit poikilohydren Schimmel- 
pilzen nicht die Hydratur des Plasmas, sondern diejenige an der Zell- 
oberfläche bestimmt wurde, ist so ausdrücklich betont, daß ein Miß- 
verständnis nicht bestehen kann. Eine sichere Bestimmung des osmo- 
tischen Wertes bei diesen Organismen ist bisher nicht möglich. 

Andererseits fehlt uns bei den höheren Pflanzen eine Methode, die 
Saugkraft der Zelle bei beliebigen Objekten mit Sicherheit zu bestimmen. 
Prinzipiell wird wohl jeder RENNER zustimmen, daß man nach Möglich- 
keit sowohl die Saugkraft, als auch den osmotischen Wert kennen sollte. 
Es fehlt uns aber bisher an einer Methode, um die relative Dampfspannung 
der Interzellularenluft zwischen 100 und 96% mit 0,1% Genauigkeit 
rasch zu bestimmen. Schon vor Jahren angestellte Versuche mit einer 
ähnlichen Wägemethode, wie sie kürzlich ArcıcHowskı beschrieb, mit 
verschiedenen Haarhygrometern und Stipagrannen, führten alle nicht 
zum Ziele. Es verbleibt also nur die vereinfachte Ursprunesche Methode. 
Unsere Bedenken dieser Methode gegenüber haben sich aber nach den 
letzten Arbeiten aus dem Freiburger (Schweiz) Institut noch verstärkt. 


Wir wollen hier nur aus der ausführlichen Arbeit von Matin über 
die Saugkraft der Koniferennadeln? die Beobachtung herausgreifen, 


1 Der Vollständigkeit halber sei hier erwähnt, daß THopay 1918 im „New 
Phytologist (17, 108—113) sich nur auf RENNER 1911 stützend und ohne Kenntnis 
der weiteren vor 1918 erschienenen Arbeiten von RENNER und URSPRUNG die osmo- 
tischen Verhältnisse der Zelle sehr klar in Formeln und einem dem Hörtzeschen 
ganz entsprechenden Schema herausgearbeitet hat. Die Veröffentlichung ist auf 
dem Kontinent ganz unbekannt geblieben. Auch RENNER zitiert sie nicht. Das 
Schema von Txopay ist vielleicht sogar noch etwas anschaulicher, weil es die 
Verhältnisse in der plasmolysierten Zelle mit einbezieht. 

2 Protoplasma (Berl.) 14, 360—460 (1932). 
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daß es in einem dampfgesättigten Raume nicht gelingt, die Saugkraft 
unter 18 Atmosphären herabzudrücken. Selbst Nadeln, die über eine 
Woche in destilliertem Wasser lagen, wiesen noch eine Saugkraft von 
7 Atmosphären auf. Besonders interessant ist es, daß in diesem wasser- 
gesättigten Zustande die Ausschläge so gering werden, daß eine Messung 
sich meistens nicht ausführen läßt. Diese Tatsache scheint mir eine 
richtige Deutung der Urspruneschen Versuche zu ermöglichen. Die 
nach der vereinfachten Methode gemessenen Dimensionsänderungen 
scheinen in vielen Fällen nicht auf einer durch Entspannung der Zell- 
wände, resp. Turgorerhöhung verursachten Volumverminderung, resp. 
-vergrößerung der einzelnen Zellen, sondern auf Entquellung, resp. 
Quellung der Zellwände zu beruhen. 


Bei jeder Zelle, die eine Saugkraft besitzt, müssen ja die Zellwände 
zum Teil entquollen sein. Die Entquellung ist um so größer, je höher 
die Saugkraft ist. Bringt man ein solches Gewebe in Zuckerlösungen 
von steigender Konzentration, so kann die Zuckerlösung in die Mem- 
branen eindringen und diese quellen auf. Erst bei sehr hohen Zucker- 
konzentrationen kann den Membranen Wasser entrissen werden, so 
daß eine weitere Entquellung eintritt. Bei einer bestimmten mittleren 
Zuckerkonzentration schließlich wird die Dicke der Membran unver- 
ändert bleiben. Diese Zuckerkonzentration wird um so höher liegen, 
je stärker entquollen die Membran ursprünglich war, d. h. je höhere 
Saugkraftwerte die Zelle besaß. Die Saugkraft dieser Zuckerlösung 
setzt Ursprune gleich der Saugkraft der Zelle. Das würde aber 
nur dann stimmen, wenn auch die Zellwand von einer semipermeablen 
Haut umgeben wäre. Tatsächlich ist jedoch die so gemessene Saugkraft 
viel zu hoch. 


Der Fehler wäre nur dann zu vermeiden, wenn man die Zucker- 
lösungen nicht direkt mit dem Gewebe in Berührung brächte, sondern 
eine dünne Luftschicht dazwischen ließe. Dann würde sich die relative 
Dampfspannung an der Oberfläche der Zelle mit den Dampfspannungen 
der Lösungen ins Gleichgewicht setzen. Wir müßten also ähnlich vor- 
gehen, wie es RENNER bei seinen Studien an den Kleinepiphyten tut, 
nur wäre nicht die Grenzschrumpfung zu bestimmen, sondern die Lösung 
herauszufinden, über der keine Dimensionsänderung eintritt. 


Man beachte, daß beim Vorliegen der Verhältnisse, wie wir sie an- 
nehmen, die Dimensionsabnahme der Schnitte bei steigender Zucker- 
konzentration stetig vor sich gehen wird. Auch die Schwankungen der 
scheinbar gemessenen Saugkraft werden parallel mit denjenigen der tat- 
sächlichen Saugkraft gehen und wir können auch ökologisch scheinbar 
einwandfreie Resultate erhalten. Das alles kann uns nur zu leicht ver- 
leiten, die gemessenen Saugkraftwerte auch als absolut richtig anzusehen, 
während sie tatsächlich viel zu hoch liegen. 
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Sind unsere Bedenken! richtig, so muß sich der Fehler um so mehr 
bemerkbar machen, je starrer und dicker die Zellwände sind. Das trifft 
auch tatsächlich zu; denn die unwahrscheinlichsten Saugkraftwerte 
erhält Ursprung bei den Hartlaubgewächsen und den Koniferen. Man 
sehe sich doch eine Pinusnadel auf dem Querschnitt unter dem Mikro- 
skop an und frage sich, ob überhaupt eine starke Dehnung der Zellwände 
durch den Turgordruck möglich ist. 

Wie weit sich die Membranquellung als Fehlerquelle auch bei dünn- 
wandigen Geweben bemerkbar machen könnte, läßt sich ohne weiteres 
nicht entscheiden. Bei ganz dünnwandigen Schattenblättern tritt aber 
eine andere Erscheinung auf. Schnitte von solchen Blättern zeigen bei 
den Saugkraftmessungen oft außerordentlich große Dimensionsänderun- 
gen in verschiedenen Zuckerlösungen, obgleich bekanntlich die Zellen 
dieser Blätter eine so geringe Membrandehnung aufweisen, daß oft schon 
ein Verlust von 2% des Wassers genügt, um sie vollkommen welk zu 
machen. Der scheinbare Widerspruch ist dadurch zu erklären, daß die 
Dimensionsänderungen in erster Linie nicht auf einer Volumänderung 
der Zellen selbst, sondern der Interzellularen beruhen. So fand ALEXAN- 
DROW ? bei Stellaria media folgendes: Die Kontraktionen der Blatt- 
flächenschnitte sind in nicht plasmolysierenden 0,20—0,25 n KNO,- 
Lösungen sehr bedeutend. Das Mesophyligewebe ist locker gebaut, 
wobei die Größe der Interzellularen etwa den Zellgrößen gleichkommt. 
Beim Zusammenziehen der Blattfläche verkleinern sich aber die Inter- 
zellularen um 30—35%, während die Kontraktion der Zellen nicht mehr 
als 5% beträgt. Es handelt sich also bei den Dimensionsänderungen 
der Schnitte in osmotisch wirksamen Lösungen in erster Linie nicht um 
Verkleinerung der einzelnen Zellen durch Entspannung der Wände, 
sondern um Formänderung der Zellen bei mehr oder weniger gleichblei- 
bendem Volumen. Ob unter diesen Umständen die Voraussetzungen, 
auf denen URSPRUNGs Methode beruht, noch gegeben sind, müßte erst 
nachgeprüft werden. Membranquellungen und Veränderungen der Ober- 
flächenkräfte beim Übertragen der Schnitte in Lösungen könnten sich 
auch hier störend bemerkbar machen. 

Scheinbar werden solche Objekte für Saugkraftmessungen besonders 
geeignet sein, aber weder die guten Ausschläge, noch die Stetigkeit der 
Dimensionsänderungen und die Möglichkeit, leicht eine Zuckerkonzentra- 
tion zu finden, in der die Schnittfläche unverändert bleibt, dürfen als Beweis 
für die absolute Richtigkeit der gemessenen Saugkräfte gewertet werden. 


1 Sie sind bereits früher geäußert worden [Z. Bot. 24, 329 (1931)]; trotzdem 
zieht Main diese Möglichkeit kaum in Erwägung, und die angestellten Kontroll- 
versuche mit toten Nadeln zeigen gerade, daß die Wandquellung ziemlich unab- 
hängig von der Zuckerkonzentration ist. Auf die durch Membranquellung bedingte 
Fehlerquelle und eine Reihe anderer weist OPPENHEIMER in seiner letzten Arbeit 
[Planta (Berl.) 18, 525 (1932)] hin. Sie erschien erst nach Abschluß des Manuskripts. 

2 ALEXANDROW: Bull. Univ. Tiflis 1923, 262. 
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Auch hier ware es richtiger, die Schnitte nicht in die Lésungen zu bringen, 
sondern sie neben diesen zu halten, damit ein Ausgleich der Dampf- 
spannungen eintreten kann. 

Diese Bemerkungen sind gemacht worden, nur um zu zeigen, daB 
Renners Forderung zwar theoretisch sehr richtig ist, praktisch aber 
vorläufig schwer erfüllt werden kann. Denn, wenn der Fehler bei der 
Saugkraftbestimmung vielleicht größer ist als die Differenz zwischen 
Saugkraft und osmotischem Wert, dann können wir mit den gefundenen 
Zahlen nichts anfangen und die aufgewendete Mühe ist umsonst. 

Ich möchte aber nicht, daß der Anschein erweckt wird, als wenn ich 
die kryoskopisch ermittelten osmotischen Werte für unfehlbar hielte. 
Die Einwände, die gegen die kryoskopische Methode erhoben wurden, 
sind von THREN in Heidelberg zum Teil nachgeprüft, aber nicht für 
stichhaltig befunden worden. Die Arbeit wird demnächst veröffentlicht. 
Soweit eine Nachprüfung überhaupt möglich ist, soll sie auch weiterhin 
geschehen. Immerhin ist es wohl jetzt schon sicher, daß bei der kryo- 
skopischen Methode solche Fehlbestimmungen wie bei gewissen Saug- 
kraftmessungen nicht möglich sind. Es kann sich immer nur um kleine 
Abweichungen vom richtigen Wert handeln. 

Schon aus diesem Grunde scheint es mir zweckmäßig, dem osmo- 
tischen Wert den Vorzug zu geben, ganz abgesehen davon, daß die Saug- 
kraft der Zelle uns keine genaue Vorstellung von der Hydratur des 
Plasmas gibt!. Doch ist diese Frage an anderer Stelle bereits so aus- 
führlich besprochen worden, daß ich nicht auf sie zurückkommen will. 

Um aber eine Klärung der aufgeworfenen Probleme möglichst zu 
erleichtern, möchte ich den Vorschlag machen, daß in allen Fällen, in 
denen eine Bestimmung des osmotischen Wertes auf kryoskopischem 
Wege erwünscht wäre, aber aus Mangel an der geeigneten Apparatur 
unterbleibt, uns Proben zur Bestimmung zugeschickt werden. Da in 
unserem Institute die betreffenden Apparate fortlaufend in Betrieb sind, 


1 Es wird häufig der Einwand gemacht, daß die Hydratur des Plasmas gar nicht 
so wichtig ist; denn eine turgorlose Zelle wächst nicht, während eine turgeszente 
Zelle mit demselben osmotischen Wert des Zellsaftes, also gleicher Hydratur des 
Plasmas wächst. Darauf wäre zu antworten, daß alle Bestimmungen bisher fast 
ausschließlich an ausgewachsenen Zellen gemacht wurden, so daß weder die turges- 
zente, noch die turgorlose Zelle wächst. Die Verhältnisse der embryonalen Zellen 
sind kaum bekannt, ebenso wie die Beziehungen zwischen Turgorgröße und Wachs- 
tumsintensität. URSPRUNG hat ja bekanntlich ein Turgorminimum in der Wachs- 
tumszone festgestellt. Außerdem würde die Notwendigkeit des Turgordruckes für 
die Wachstumsvorgänge nichts gegen die Bedeutung der Hydratur des Plasmas 
aussagen. Das Wachstum hängt ja bekanntlich von sehr vielen Faktoren ab. Ohne 
Sauerstoff oder bei niederen Temperäturen kann ja auch eine turgeszente Zelle 
nicht wachsen. Andererseits ist es schwer verständlich, wie die Stoffwechselvorgänge 
im Plasma (z. B. Assimilation oder Atmung) von dem Turgeszenzzustand oder sogar 
von der Saugkraft der Zelle direkt beeinflußt werden können, während die Be- 
deutung der Hydratur des Plasmas hier viel offensichtlicher ist. 
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so ist es ohne größere Mühe möglich, eine begrenzte weitere Zahl von 
Bestimmungen nebenbei auszuführen. Gefäße für die Probenentnahme 
könnten auch zur Verfügung gestellt werden. Auf jeden Fall dürfte eine 
solche Zusammenarbeit die Klärung der strittigen Fragen besser fördern 
als eine bloße Polemik. 

Es scheint uns wichtig, die Preßsaftuntersuchungen auch noch in 
einer anderen Richtung zu erweitern. Man darf sich nicht mit der Be- 
stimmung des osmotischen Wertes begnügen, sondern muß auch der 
chemischen Zusammensetzung des Preßsaftes und deren periodischen 
Veränderungen seine Aufmerksamkeit schenken. Dann wird man vom 
Wasserhaushalt aus auch Beziehungen zur allgemeinen Ernährungs- 
physiologie der Pflanzen anknüpfen können. 

Diese Untersuchungen sind bereits in Angriff genommen. Über die 
ersten Ergebnisse auf diesem Gebiete wird M. Steiner demnächst 
ausführlich berichten. 








WASSERZUSTAND UND SAUGKRAFT. 
Von 
O. RENNER 
(Jena.) 
(Eingegangen am 4. Februar 1933.) 


1. Erwiderung an H. Waren. 

Der von WALTER geschaffene Begriff des Wasserzustands im Sinn 
von Wassersättigungsgrad ist zweifellos wertvoll. Dieses Verdienst soll 
nicht verkleinert werden, wenn die Zweckmäßigkeit der gewählten 
Begriffsbestimmung in einem Punkt in Zweifel gezogen wird. Dem 
Wesen nach deckt sich die Betrachtung des Wasserzustands mit der 
Betrachtung der Dampfspannung, wie sie schon von PFEFFER gehand- 
habt worden ist. 

Über die physikalische Grundfrage ist Einigung erzielt, nämlich 
darüber, daß die fiktive Dampfspannung des Zellsaftes und des Plasma 
einer Zelle, die sich im Gleichgewicht mit ihrer Umgebung befindet, 
gleich der an ihrer Oberfläche herrschenden Dampfspannung ist, wenn 
wir die absolute Größe der Dampfdrucke betrachten. Die Kontroverse 
dreht sich jetzt nur noch darum, ob man den ,,Wasserzustand‘‘ eines 
derart im Gleichgewicht befindlichen Systems als ausgeglichen ansehen 
soll oder nicht. 

Nach WALTER ist der Wasserzustand oder die ,,Hydratur“ eines Kör- 
pers bestimmt durch die ‚relative Dampfspannung‘, und diesen Begriff 
übernimmt er so, wie die Physiker ihn darbieten. 

Bei Betrachtung des Wasserhaushalts der Pflanzen habe ich schon 
früher (1915, S. 629) die Relation für die Bestimmung der ‚relativen 
Dampfspannung‘“ so gewählt, wie es mir für das betrachtete System 
zweckmäßig erschien. Die Dampfspannung reinen Wassers ist bei kon- 
stanter Temperatur vom Druckzustand abhängig. In den Gefäßen eines 
transpirierenden Baumes variiert der Druckzustand des — als rein gedach- 
ten — Wassers gesetzmäßig z. B. mit der Höhe über dem Boden, während 
die Temperatur zufällig und unregelmäßig variieren kann. Wenn wir 
das gesetzmäßige longitudinale Variieren trotz ungleicher Temperatur 
erfassen wollen, empfiehlt es sich, die Dampfspannung als von der 
Temperatur unabhängig darzustellen, in Relation zur Dampfspannung 
solchen Wassers zu bringen, das gleiche Temperatur hat, aber unter 
Normal-, d. h. Atmosphärendruck steht, wie das Wasser im Boden und 
wie der Wasserdampf in den Interzellularen; in jedem Querschnitt des 
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Systems ist dabei die Temperatur als gleichmäßig angenommen. Die 
Normalspannung des gesättigten Dampfes gleich 100 gesetzt, bleibt die 
Dampfspannung des Gefäßwassers im allgemeinen unter 100% zurück, 
sie kann aber auch, bei Blutungsdruck, über 100% steigen. Das ist die 
fiktive relative Dampfspannung im Innern der Gefäße. Eine reelle 
relative Dampfspannung von weniger als 100% hat reines Wasser, das 
gegen Luft konkave Oberfläche besitzt — wie gewöhnlich in den an Luft 
grenzenden Zellwänden —, weil konkave Menisken sich nur im Zusammen- 
hang mit Zugspannung ausbilden. Über 100% beträgt die reelle relative 
Dampfspannung kleiner Trépfchen, weil ihr Inhalt unter höherem als 
Atmosphärendruck steht. 

Ob die Physiker Veranlassung genommen haben, die Dampfspannung 
gedehnten Wassers in derselben Weise zu der von Wasser, das unter 
Atmosphärendruck steht, in Beziehung zu setzen oder nicht, scheint 
mir unwesentlich; dem Pflanzenphysiologen, der sich mit der Kohäsions- 
theorie beschäftigt, drängt sich jedenfalls diese Relation auf. 

Nun zu Lösungen, wie wir sie in der lebenden Zelle vorfinden. Wenn 
eine Zelle vollturgeszent in Wasser untergetaucht liegt oder mit einem 
Teil ihrer Oberfläche aus Wasser in dampfgesättigte Luft ragt, ist die 
absolute — teils reelle, teils fiktive — Dampfspannung im ganzen System 
ausgeglichen, wenn die Temperatur ausgeglichen ist. Darüber besteht 
keine Meinungsverschiedenheit mehr. Noch weniger kann darüber 
Zweifel bestehen, daß der mechanische Druckzustand im System sich 
mit dem Übergang von dem reinen Wasser der vollkommen gequollenen 
Zellwand zu der Lösung des Zellinhalts sprunghaft ändert. Nach WALTERs 
Definition ändert sich aber auch die relative Dampfspannung und damit 
die Hydratur mit dem Übergang von der Zellwand zum Zellinnern. Nach 
meiner Auffassung wird durch die Veränderung des mechanischen Drucks 
der Wasserzustand (die fiktive Dampfspannung) der Lösung dem Zu- 
stand des umgebenden reinen Wassers angeglichen, und wenn schon die 
Dampfspannung als „relative“ auf eine Norm bezogen werden soll, 
so wird wie oben als Norm die Dampfspannung des unter Atmosphären- 
druck stehenden reinen Wassers gewählt. Der „Hydratursprung“ Wat- 
TERs, bei ausgeglichener Dampfspannung, ist dadurch verursacht, daß 
in dem Wasser, das die Zelle umgibt, und in der angrenzenden Atmosphäre 
die „relative Dampfspannung‘“ auf den Atmosphärendruck als Normal- 
druck bezogen ist, und im Innern der Zelle auf den dort herrschenden 
Druck als Normaldruck. Der ‚Sprung‘ der Dampfspannung ist logischer, 
nicht physischer Art. 

Wenn die Physiker gewohnt sind, die Dampfspannung einer Lösung, 
die unter Druck steht, in logische Relation zu setzen zu der Dampf- 
spannung reinen Wassers, das unter demselben Druck steht, so scheint 
mir das bei der Behandlung des physiologischen Problems von geringem 
Gewicht gegenüber der Tatsache, daß das Wasser, zu dem die Pflanze 
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in reale Relation tritt, eben gewöhnlich unter Atmosphärendruck steht. 
Davon, daß auch dieser Atmosphärendruck kein unveränderlicher Normal- 
druck ist, zu reden verlohnt sich nicht; höchstens noch davon, daß, 
wenn eine Pflanze in einem See bei 20 Meter Tiefe lebt, der dort herr- 
schende Druck als Normaldruck anzusehen ist. 

Alle Überlegungen gelten auch für den Fall, daß die Dampfspannung 
des Systems unter 100% bleibt, also Saugkraft vorhanden ist, z. B. 
wenn ein Stiickchen Moos in einer feuchten Kammer neben einem 
Tropfen Salzlésung liegt. Bei ausgeglichener Temperatur ist die Dampf- 
spannung ausgeglichen; wenn bei WaLTER das Schemen der ,,relativen 
Dampfspannung‘ in der Zelle nicht ausgeglichen erscheint, liegt das an 
dem Wechsel der gedanklichen Relation. 

Bei Temperaturdiff im System ist unter Umständen das Verhältnis 
der relativen : Dampfspannungen gar nicht mehr maßgebend für die Richtung der 
Wasserverschiebung, es kommt nur auf die absoluten Dampfdrucke an. Wenn z. B. 
eine Lösung mit dampfgesättigter Luft von niedrigerer Temperatur in Berührung 
steht, oder wenn ein von der Sonne beschienener, welker Pflanzenteil wärmer ist 
als die umgebende sehr feuchte Luft, kann Wasserdampf von dem schwächer 
gesättigten zum höher gesättigten Körper übergehen. Für die Transpiration eines 
Baumstamms können in der Querrichtung bestehende Temperaturdifferenzen in 
derselben Weise wirksam werden; longitudinale Schwankungen bleiben außer 
Betracht (vgl. oben S. 644 und 1915, S. 629). Der Wasserzustand im weitesten 
Sinn ist eben vom Wärmezustand faktisch nicht zu trennen, und nicht umsonst 
halten wir in Experimenten, in denen die Dampfspannung eine reale Rolle spielt, 
die Temperatur in realem Sinn und nicht nur in Gedanken peinlich konstant. 
Die Bedingung der Temperaturkonstanz werden wir bei Betrachtung des Wasser- 
haushalts der Zelle zunächst immer als gegeben voraussetzen. 

WALTER definiert die Hydratur oder die relative Dampfspannung so, 
daß bei ausgeglichener absoluter Dampfspannung die Hydratur in einer 
Zelle nur bei völliger Entspannung der Membran ausgeglichen ist, da- 
gegen die Hydratur im Zellinnern hinter der an der Oberfläche um so 
weiter zurückbleibt, je stärker die Zelle turgesziert, und andererseits 
die Innenhydratur die an der Oberfläche um so mehr übertrifft, je mehr 
— bei praktisch unverändertem Volumen — der Turgordruck infolge 
von Kohäsionsspannung negativ wird; so, daß eine maximal turgeszente 
Zelle und eine welke Zelle bei gleichem osmotischen Wert des Zellsaftes 
die gleiche Innenhydratur haben, während die Außenhydratur oder die 
Saugkraft tief verschieden ist; so, daß eine Zelle von der Innenhydratur 
95 mit Luft von der Hydratur 95 oder 100 oder 90 und noch weniger 
im Gleichgewicht sein kann; so, daß nur ein begrenzt quellbarer Körper 
im Zustand maximaler Quellung als wassergesättigt auftritt, aber nie 
ein unbegrenzt quellbarer Körper oder eine Lösung; so, daß eine Wasser- 
verschiebung im System unterbleiben kann trotz großem Hydratursprung. 

Diese letzte Konsequenz ist besonders wichtig. Wasserzustand ist ausdrück- 
lich (WALTER, 1931, S.6) ,,in Analogie zum Warmezustand“ gebildet, und das Wort 
Hydratur betont die Analogie zur Temperatur ebenso deutlich. Bei Vorhanden- 
sein eines Temperatursprungs ist Wärmeverschiebung nur durch eine Isolierschicht 
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zu verhindern. Im osmotischen System trennt die semipermeable Membran gerade 
nicht das Außenwasser vom Innenwasser, deswegen kann und muß sich jede Dif- 
ferenz des Wasserzustands ausgleichen. 

Ich definiere die relative Dampfspannung als Maßstab des Wasser- 
sättigungsgrades oder Wasserzustands so, daß sie bei ausgeglichener 
absoluter Dampfspannung in der ganzen Zelle ausgeglichen ist, einerlei 
ob der Turgordruck positiv oder Null oder negativ ist; so, daß eine Zelle, 
deren innere wie äußere Dampfspannung 95% beträgt, nur mit — gleich 
temperierter — Luft von 95% relativer Feuchtigkeit im Gleichgewicht 
ist; so, daß eine turgeszente und eine welke Zelle nie denselben, dagegen 
Zellen von gleicher Saugkraft denselben Wasserzustand haben; so, daß 
jede Lösung, und auch ein begrenzt quellbarer Körper im Zustand un- 
vollständiger Quellung, als wassergesättigt auftreten kann, nämlich in 
Berührung und im Gleichgewicht mit reinem Wasser, wobei der geringste 
Überdruck einen Teil des vorher gebundenen Wassers in Freiheit setzt; so, 
daß Wasserverschiebung in kommunizierenden Räumen des Systems 
unterbleibt nur bei — von barometrischer Schichtung abgesehen — 
ausgeglichenem Wasserzustand, gleich wie Warmeverschiebung nur unter- 
bleibt bei ausgeglichenem Wärmezustand. 

Definitionen sind willkürlich, aber sie müssen in sich widerspruchslos 
und sie sollen zweckmäßig sein. Welche allgemeine Definition des Wasser- 
zustands — es handelt sich nicht nur um die Hydratur des Plasma — 
die konsequentere und zweckmäßigere ist, wird sich bei der praktischen 
Handhabung ausweisen. 

2. Berichtigung. 

Das an eine Bemerkung von NaTHANSOHN anknüpfende Argument: 
Wenn die Saugkraft der Lösung dem hydrostatischen Druck das Gleich- 
gewicht hielte, bliebe die Membran eines Osmometers wohl eben’, ist 
nicht zu halten. Auch wenn die Saugkraft der Lösung, ohne Veränderung 
des inneren Zustands der Lösung, durch die Saugkraft gedehnten Wassers 
äquilibriert ist, wird die Membran nicht eben bleiben, sondern gegen das 
Medium mit dem niedrigeren hydrostatischen Druck konvex werden. 

Zu streichen, weil nicht ausreichend begründet, sind die Sätze: „Sehen 
wir davon ab, daß eine wässerige Lösung ... keine Saugkraft hat‘ (S. 266 
bis 267), und: „Liegt eine Zelle in Paraffinöl, so hat sie ... nur einen 
Saugwert“ (S. 271). 


1 Planta (Berl.) 18, 267 (1932). 
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SCHLUSSWORT. 
Von 
H. WALTER. 


(Eingegangen am 4. Februar 1933.) 


Die relative Dampfspannung ist ein rein physikalischer Begriff. Wenn 
wir Physiologen mit ihr arbeiten, so sollten wir uns streng an die in der 
Physik übliche Definition halten. Denn es wird nur zu leicht zu MiB- 
verständnissen führen, wenn man für spezielle Zwecke abweichende 
Definitionen benutzt. 

Die Wasserverschiebung hängt von 3 verschiedenen Faktoren ab: 
1. von der Temperatur, 2. von dem hydrostatischen Druck und 3. von 
der ,,Wasserbindung“. 

Bei steigender Temperatur wird die Aktivität der Wassermoleküle 
und somit auch die absolute Dampfspannung erhöht, infolgedessen gibt 
eine wärmere Wasseroberfläche Dampf ab, der sich an einer kälteren 
wieder kondensiert. Eine Wasserverschiebung tritt außerdem durch 
Druckdifferenzen ein, wobei bei Kohäsionsspannung der Druck auch 
negativ werden kann. Aber selbst bei gleichem Druck und gleicher 
Temperatur ist eine Wasserverschiebung möglich, wenn die ,,Wasser- 
bindung‘ oder „Wasserkonzentration“ z. B. bei Lösungen oder Quell- 
körpern an den verschiedenen Stellen nicht gleich ist, was in einer ver- 
schiedenen Erniedrigung der relativen Dampfspannung (im üblichen 
physikalischen Sinne) zum Ausdruck kommt !. 

Nur diesen letzteren Faktorenkomplex wollen wir mit dem ,,Wasser- 
zustand‘ oder der „Hydratur‘ erfassen. Dabei gibt die Hydratur den 
reziproken Wert der Wasserbindung, also den Grad der Freiheit des Wassers 
an. RENNER will dagegen mit seiner Definition der relativen Dampf- 
spannung gleichzeitig die Faktorengruppe 2 und 3 berücksichtigen. Er 
setzt dabei die Temperatur als konstant voraus. Kommt es einem aber 
in erster Linie auf die Wasserverschiebung an, wie es bei RENNER der 
Fall ist, so scheint es am zweckmäßigsten zu sein, mit absoluten 


1 Auf S.6 meiner Veröffentlichung (,,Die Hydratur der Pflanze usw.‘, 1931) 
ist ausdrücklich betont worden, daß nur unter dieser Voraussetzung die Hydratur 
für die Wasserverschiebung rıaßgebend ist. In einer Fußnote auf S. 5 wird ebenfalls 
gesagt, daß der Vergleich mit den Wärmeverhältnissen nur bildlich gedacht ist. 
Wasser und Wärme sind etwas so Grundverschiedenes, daß es nicht zweckmäßig 
erscheint, den Parallelismus zu weit zu treiben, wenn auch bestimmte Analogien 
bestehen. 
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Dampfspannungen zu arbeiten, wobei alle maßgebenden Faktoren ein- 
begriffen werden und das Gefälle ganz eindeutig definiert ist. 

Mit der Hydratur wollen wir, wie gesagt, nur den dritten Faktoren- 
komplex erfassen. Es ist deshalb klar, daß reines, also freies Wasser immer 
die höchste Hydratur haben muß, während das Wasser in Lösungen oder 
in nicht maximal gequollenen Quellkörpern niemals den Wasserzustand 
von reinem Wasser erreichen kann. Eine Lösung in der Zelle oder im 
Osmometer bleibt daher immer dieselbe Lösung, ob sie unter Druck steht 
oder nicht. Nach RENNER dagegen unterscheidet sich eine Lösung in 
bezug auf den Wasserzustand von reinem Wasser nicht, sobald die 
osmotischen Kräfte durch Druckkräfte kompensiert sind. Diese Betrach- 
tung ist, wenn man sich nur für die Wasserverschiebung interessiert, 
durchaus zulässig. Sobald man aber die Bedeutung des Wassers für die 
stoffwechselphysiologischen Vorgänge in der Zelle selbst erfassen will, 
so merkt man, daß eine Lösung niemals gleich Wasser gesetzt werden kann, 
sondern daß nur die Hydratur den maßgebenden Wasserzustand wieder- 
gibt und nicht die absolute Dampfspannung oder der Turgordruck. 
Denn es läßt sich durch einfache thermodynamische Überlegungen zeigen, 
daß enzymatische Spaltungen in einer turgeszenten Zelle genau so ver- 
laufen müssen wie in einer turgorlosen, sofern keine Volumveränderungen 
eintreten und die sonstigen Bedingungen gleich bleiben!. Dagegen ist 
es aber sicher, daß die Konzentration der Lösung auf diese Vorgänge 
einen Einfluß ausübt, und es ist wahrscheinlich, wenn auch nicht bewiesen, 
daß dabei dem Plasmaquellungszustand eine gewisse Bedeutung zu- 
kommt. 

Daß die Hydratur in der Zelle erniedrigt ist, geht schon daraus 
hervor, daß das Plasma selbst bei Wassersättigung der Zelle das Quellungs- 
maximum nicht erreichen kann. Es ist dabei nicht etwa durch Zu- 
sammenpressen zwischen Wand und Vakuole zur Entquellung gebracht 
(denn entquellend kann nur ein Druck wirken, der einseitig auf dem 
Quellkörper lastet und nicht gleichzeitig auch auf der Quellflüssigkeit), 
sondern die Entquellung wird durch den Ausgleich mit dem angrenzenden 
Zellsaft von bestimmter Konzentration und entsprechend erniedrigter 
relativer Dampfspannung bedingt. Nähme man das Plasma aus einer 
vollturgeszenten Zelle heraus und brächte es in das umgebende Wasser, 
so würde es, trotzdem die absolute Dampfspannung dieselbe bliebe, infolge 
der erhöhten Hydratur weiter quellen und jetzt auch das Quellungs- 
maximum erreichen. 

Gerade der Umstand, daß Zellsaft und Plasma sich in der Zelle 
stets unter gleichem Drucke befinden, gestattet es uns, den Druck- 
1 Scheinbar widerspricht dieser Feststellung die Erscheinung der Turgor- 
regulation, aber diese ist zu wenig erforscht, als daß wir etwas Genaueres aus- 
sagen könnten. Nach neueren Erfahrungen ist sie sogar durchaus zweifelhaft. 


Außerdem ändert sich ja bei einer Turgorverminderung stets auch die Hydratur 
in der Zelle. 
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zustand ganz auBer Betracht zu lassen. Andererseits kann die Saug- 
kraft der Zelle niemals als genaues MaB fiir den Plasmaquellungszustand 
herangezogen werden, weil sie an der Oberfläche der Zelle unter Atmo- 
sphärendruck bestimmt wird und nicht bei dem Druck, dem das Plasma 
ausgesetzt ist. 

Somit sehen wir, daß die Kontroverse bei völliger Einigkeit über 
die physikalischen Tatsachen nur darauf zurückzuführen ist, daß es 
RENNER nur auf die Wasserverschiebung ankommt, während mit der 
Hydratur der allgemein physiologisch wichtigere Wasserzustand erfaßt 
werden soll, von dem die Plasmaquellung und, wie wir annehmen, auch 
der Ablauf vieler physiologischer Vorgänge abhängt !. 


1 In einer während der Korrektur erschienenen Arbeit wiederholt Kurt STERN 
[Ber. dtsch. bot. Ges. 51, 44—52 (1933)] Runners Ansicht, daß „„WaLTters Hydratur 
physikalisch nicht korrekt‘ ist. Obige Ausführungen dürften das zur Genüge 
widerlegt haben. Im übrigen hat aber STERN den der Hydratur zugrunde liegenden 
Gedanken durchaus richtig erfaßt. Das kommt auch darin zum Ausdruck, daß ich 
ursprünglich an Stelle von „Hydratur‘‘ die Bezeichnung ‚„Wasserpotential‘‘ vor- 
schlagen wollte, aber mich später doch für die erstere entschloß. 


nl 


ZUR ZYTOLOGIE DES MANNLICHEN GAMETOPHYTEN DER 
ANGIOSPERMEN. 


(Vorläufige Mitteilung.) 
Von 
Hernz DIEDRICH WULFF 
(Kiel). 
(Eingegangen am 18. März 1933.) 


Die männliche Haploidgeneration der Angiospermen ist noch ver- 
hältnismäßig wenig erforscht. In vieler Hinsicht ist seit den ersten 
Arbeiten auf diesem Gebiet in den letzten Jahrzehnten kein Fortschritt 
mehr zu verzeichnen gewesen, obgleich eine Fülle ungelöster Probleme 
vorliegt. So nahm STRASBURGER (Jena 1877) an, daß die Bewegung der 
generativen Zelle im Pollenschlauch passiv durch das strömende Schlauch- 
plasma erfolge, und die überwiegende Mehrzahl der Forscher schloß sich 
ihm an, ohne daß jemals eingehendere Lebendbeobachtungen gemacht 
wären. Messungen an fixierten Pollenschläuchen von /mpatiens-Arten 
ergaben nun interessante Lagebeziehungen zwischen den Teilungsstadien 
der generativen Zelle und der Pollenschlauchspitze, aus denen hervorging, 
daß die generative Zelle sich von der späten Prophase bis zur frühen 
Anaphase der Teilung ihres Kernes an der Pollenschlauchwandung fest- 
legt. Dieses Verhalten machte eine aktive Beweglichkeit der generativen 
Zelle wahrscheinlich, für die dann auch Lebendbeobachtungen vital 
gefärbter Objekte (Galanthus nivalis, Leucojum vernum und Hippeastrum 
hybridum) sprachen. 

In bezug auf das Vorkommen von Spindelfasern bei der Teilung des 
generativen Kernes im Pollenschlauch wurde zuerst durch die Arbeit 
NAwASCHINs ! eine Klärung in dem Sinne erzielt, daß die Teilung ohne die 
Anwesenheit der achromatischen Figur in vollständig von den gewohnten 
somatischen Bildern abweichender Form vor sich geht. Einige nach 
NAWASCHIN erschienene Arbeiten ? schildern nun aber wieder das Vor- 
kommen von Spindelfasern;; jedoch eine Nachuntersuchung der in Frage 
kommenden Pflanzen (Lilium candidum, Hemerocallis flava) ergab, daß 
sie hier nicht oder nur in ganz seltenen Ausnahmefällen auftreten. Irgend- 
ein Zusammenhang zwischen der achromatischen Figur und der Zyto- 
kinese (HERRIG 1922) besteht dabei nicht; in der Teilung der generativen 


1 NawascHin: Ann. Jard. Bot. Buitenzorg, Suppl. 3 (1910). 
2 Hernia: Beitr. allg. Bot. 2 (1922); TRankowsky, Planta (Berl.) 12 (1931). 
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Zelle haben wir neben der simultanen Teilung der Pollenmutterzellen einen 
zweiten Fall, wo die Zytokinese bei den Angiospermen durch Einschniirung 
(Furchung) geschieht. — Weiter lassen das Fehlen der Spindelfasern und 
die trotzdem ordnungsgemäße Verteilung der Tochterchromosomen auf 
die Spermakerne darauf schlieBen, daB den Spindelfasern keine aus- 
schlaggebende Bedeutung fiir die Dynamik der Karyokinese zukommen 
kann. 

Fiir die Untersuchung des vegetativen Pollenschlauchkernes erwies 
sich die FEULGEN-Reaktion als besonders vorteilhaft. In Fallen, wo der 
vegetative Kern bei Anwendung von Hämatoxylinfärbung nicht mehr 
sichtbar war, konnte er durch die Nuclealreaktion noch nachgewiesen 
werden, so daB viele der älteren Angaben über seine frühzeitige Dege- 
neration und Auflésung einer Nachuntersuchung bediirfen. Insbesondere 
konnte die von HERRIG beschriebene Fragmentation des vegetativen 
Kernes von Lilium candidum nicht bestatigt werden. Da HERRIG unreife, 
einkernige Pollenkörner zur Aussaat benutzte, ist aber die Möglichkeit 
gegeben, daß äußere Einflüsse die Teilung des primären Pollenkornkernes 
in den Kulturen HERRIGs störten und die Fragmentation hervorriefen. 
Bei innerhalb der Anthere gereiften Pollenkörnern war jedenfalls eine 
Fragmentation des vegetativen Kernes nicht zu beobachten. 








UNTERSUCHUNGEN UBER SAMENQUELLUNG. 
III. MITTEILUNG. DER ATMUNGSQUOTIENT QUELLENDER SAMEN. 


Von 


E. G. PRINGSHEIM 
Prag). 
unter Mithilfe von Fr. JEDLITSCHKA und Br. GÖRLICH. 


(Mit Unterstützung der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft.) 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Februar 1933.) 


Teil II. 
I. Anwendung der Methode und Fehlerquellen. 


In der vorigen Mitteilung (PRINGSHEIM 1931) haben wir die Methoden 
geschildert, mit denen wir versucht haben, die Atmungsstärke und be- 
sonders den Atmungsquotienten (R.Q.!) keimender Samen zu bestimmen. 
Es hat sich gezeigt, daß manche Angaben früherer Forscher wegen 
mangelnder Berücksichtigung von Fehlermöglichkeiten zu irrigen Schlüs- 
sen führen können. Vor allem aber stellte sich heraus, daß nur ein Vor- 
gehen, welches die Gewinnung eines großen Zahlenmaterials ermöglicht, 
und welches erlaubt, die Messungen in kurzen Zeitabständen wiederholt 
am gleichen Material vorzunehmen, unseren Ansprüchen genügen kann. 
Eine geeignete Versuchsanstellung glauben wir in unserer „Paraffinöl- 
methode‘ gefunden zu haben. Diese bedurfte aber noch einer gründ- 
lichen Durcharbeitung, damit ihre beste Anwendungsweise und ihre 
Fehlerquellen erkennbar würden. Hierüber soll im folgenden berichtet 
werden. Darauf kann dann zum Studium des Einflusses äußerer und 
innerer Bedingungen auf den Atmungsquotienten geschritten werden. 

Bei der Anwendung unserer Paraffinölmethode (Abb. 1) ist das Fol- 
gende zu beachten. 

1. Das Vergleichsgefäß muß das gleiche Volumen und den gleichen 
Meßrohrdurchmesser haben wie das Atmungsgefäß, damit die Verände- 
rungen des Luftdruckes und etwaige kleine Temperaturschwankungen 
richtig in Rechnung gestellt werden. Im Versuchsgefäß befinden sich: 
die Samen in ihrem Korb auf dem Glasdreifuß, der Asbest und das 


1 In der 2. Mitteilung wurde A.Q. geschrieben. Um eine Verwechslung mit 
dem Assimilationsquotienten zu verhindern und dem Gebrauch der Tierphysiologen 
zu folgen, wollen wir lieber R.Q. (Respirationsquotient) schreiben. 


Planta Bd. 19. 43 
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Paraffinôl. Das VergleichsgefäB wird durch Zugeben von Öl auf das 
gleiche Innenvolumen gebracht. Sehr genau ist das nicht durchführbar, 
weil das Volumen der Samen nur annähernd bekannt ist und der Luft- 
raum durch Steigen oder Fallen der Meßflüssigkeit etwas schwankt. 

2. Zur Messung des U-Rohr-Kalibers wurden die Röhrchen in einer 
planparallelen Küvette in Glyzerin mit dem Horizontalmikroskop aus- 
gemessen. Gefunden wurden 56+ 1 Teilstrich. Bei einer durchschnitt- 
lichen lichten Weite von 0,28 cm ergab sich ein Fehler von 1,8% oder 
+ 0,05 mm. 

3. Die Temperaturkonstanz unseres elektrisch geheizten Wasserbades 
betrug + 0,025°—0,05°. Sie war also so groß, wie sie nur in wenigen 












































Abb. 1. Apparat zur periodischen Bestimmung des Respirationsquotienten unter Nach- 

füllung von Sauerstoff. O, Zuführung von Sauerstoff; W Waschflaschen mit Kalilauge; 

G Gasometer für Sauerstoff zur Herstellung kleiner Drucke; U U-Rohr mit CaCl,; V Vor- 

wärmer; B U-Rohr mit angefeuchtetem Bimsstein; A Atmungsapparat; D Wand des 
Wasserbades. 


anderen Arbeiten erreicht worden ist. Dennoch mußte der Einfluß 
solcher Schwankungen auf die Meßergebnisse wohl berücksichtigt werden. 
Um ihren Einfluß unabhängig von Barometerveränderungen beurteilen 
zu können, wurde ein kleines Wasserbad unter ständigem Rühren durch 
Zugabe kalten und warmen Wassers in kurzer Zeit um Bruchteile eines 
Grades in der Temperatur verschoben. Es zeigte sich, daß bereits ein 
Steigen der Temperatur um 0,1°C einen Ausschlag des Meniskus von 
5mm bewirkte. Selbst bei der größten Temperaturkonstanz sind also 
nur unter Verwendung eines Vergleichsgefäßes Messungen überhaupt 
möglich ! 

4. Das Vorwärmen der eingeleiteten Gase muß aus dem gleichen 
Grunde mit größter Sorgfalt geschehen. Das Schlangenrohr darf nicht 
zu kurz. sein und muß unter Wasser ins Atmungsgefäß münden. Wir 
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überzeugten uns mehrmals davon, daB in Leerversuchen ohne Samen nach 
Gaseinleitung keine Verschiebung des Petroleums eintrat. Dennoch 
halten wir es für möglich, daß in der meist beobachteten Abweichung 
des ersten Meßergebnisses von den späteren derartige Fehler mit ent- 
halten sind. 

5. Die Vollständigkeit der CO,-Absorption ist natürlich besonders 
wichtig. Doch sind unsere anfänglichen Besorgnisse gerade in dieser 
Hinsicht unnötig gewesen. Die den Asbest durchtränkende 6%ige KOH 
absorbiert ohne irgendwelche Durchmischung das CO, genau so gut wie 
flüssige KOH unter Schütteln. Dies erwies sich bei Verwendung zweier 
Atmungsgefäße mit gleichartigem Samenmaterial. Beispiel: 

Zweimal 5g Linsen wurden 16 Stunden auf feuchtem Filter quellen 
gelassen, abgetrocknet und in die beiden Atmungsgefäße gebracht. Tem- 
peratur 30°. Die angeführten Zahlen sind mit Hilfe des Vergleichs- 
gefäßes korrigiert. I = Gefäß mit Asbest, KOH und Öl; II = Gefäß 
mit KOH-Lösung, häufig geschüttelt. 

O, bei II: (226), 217, 205, 218, 200, 197 D = 207,4 

O, „ I: (190), 221, 215, 290, 201, 190 D = 207,2 
CO, „ I: 170, 189, 177, 169, 173, 160 
C0,/0, „ I: 0,89, 0,85, 0,82, 0,80, 0,85, 0,84 

Es wurde ferner gepriift, wie lange es dauerte, bis eine bestimmte 
Menge in das Atmungsgefäß gebrachtes CO, absorbiert wurde. War der 
durch das Einleiten bewirkte Ausschlag 50 mm, so war nach 3 Minuten 
das Nullniveau wieder hergestellt, bei 100mm nach 5 Minuten. Das 
genügt gewiß. 

Bei jeder Messung soll das Gefäß nach einer anderen Seite geneigt 
werden. Langfaseriger Goochtiegelasbest, der mit 6%iger Kalilauge 
geknetet wird, eignet sich am meisten. 

6. Die Undurchlässigkeit des Paraffinöles für CO, ist eine der Vor- 
bedingungen für die Anwendbarkeit der Methode. Sie wurde in folgender 
Weise geprüft: Eine mit Phenolphthalein versetzte Lösung wurde ganz 
schwach alkalisch gemacht und mit dem Paraffinum liquidum über- 
schichtet. Das CO, der Luft bewirkte keinen Umschlag durch Wochen. 
Auch ein häufiges Darüberhauchen der Atemluft hatte keinen Einfluß. 
Darauf wurden zwei Waschflaschen mit derselben Lösung gefüllt, die 
in der einen mit einer dünnen Schicht Paraffinöl überzogen wurde. Die 
Flüssigkeiten reichten nicht bis zu dem längeren Glasrohr. Wurde CO, 
hindurchgeleitet, so war die unbedeckte Flüssigkeit nach wenigen Minuten 
entfärbt, während die andere noch nach tagelangem Überleiten von 
CO, rot blieb. Wenn also das Öl überhaupt CO, durchläßt, dann doch 
jedenfalls nicht so viel, daß unsere Messungen dadurch hätten gestört 
werden können. 

7. Die Absorption der Gase durch die in den gequollenen Samen ent- 
haltene Flüssigkeit ist ein schwacher Punkt bei unserer wie bei allen 

43* 
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Methoden zur Bestimmung biologischer Gaswechselvorgänge. Eine ein- 
fache Methode, um diesen Fehler zahlenmäßig zu erfassen, kann es kaum 
geben, denn die Absorption von O, und CO, ist verschieden groß und 
abhängig sowohl von dem im Atmungsgefäß herrschenden Partialdruck, 
als auch von der Beschaffenheit der in den Geweben vorhandenen 
Lösung. 

Unter konstanten Bedingungen sind erhebliche Fehler nicht zu 
befürchten, weil sich ein Gleichgewichtszustand einstellen muß. In der 
Meßperiode, in der die Lauge offen liegt, wird das gesamte CO, aus den 
Samen entweichen, falls sie nicht zu groß sind. Das zeigen Versuche, die 
wir gleich anführen werden. Die Lösung von O, in der Lauge (ULLRICH 
und RuæLAND 1928, S.373) kann wohl nicht erheblich sein, da sich 
dieses Gas in Salzlösungen noch weniger löst als in Wasser. Auch 
ist der Wechsel im O,-Partialdruck während einer Meßperiode nicht 
groß; ein solcher mußte schon wegen der biologischen Wirkung des O,- 
Mangels vermieden werden. In der Meßperiode, in der die Lauge vom 
Öl bedeckt ist, kommt nur die Samenflüssigkeit in Betracht, deren Menge 
klein ist. 

Gefährlicher sind die Fehler beim Wechsel der Atmungsgröße und 
der physikalischen Bedingungen im Atmungsgefäß. Deshalb wurden beim 
Ziehen allgemeiner Schlüsse die ersten Ablesungen nach Einbringen der 
Samen in den Apparat entweder ganz vernachlässigt oder doch nur zur 
Unterstützung einer auch weiterhin deutlichen Gesetzmäßigkeit ver- 
wendet. Die ersten Atmungsquotienten sind durchwegs zu klein. Das 
liegt offenbar daran, daß CO, stärker löslich ist als O,. Es kommt dann 
bei jeder Meßreihe mit einem bestimmten Material eine Folge von an- 
nähernd konstanten Werten des R.Q. Am Schluß wird die Atmung 
trotz Erneuerung des O, und Wegnahme des CO, geringer, und der R.Q. 
steigt. Der Grund für diese störende Erscheinung liegt eher in einem 
nicht ganz zu verhindernden Wasserverlust der Samen infolge der Wasser- 
anziehung der Lauge als im Meßverfahren. 

8. Die ungleich langen Meßperioden für die Berechnung des Atmungs- 
quotienten sind bei unserer Methode nicht zu vermeiden. Es fragt sich, 
ob dadurch Fehler verursacht werden. 

Wir bestimmen meist den R.Q. jede halbe Stunde, wobei der Apparat 
sich die erste Viertelstunde in waagerechter Stellung befindet, die zweite 
Viertelstunde in gekippter Lage zwecks Absorption der CO,. 

I. Erste Viertelstunde. Es wird O, verbraucht und CO, abgeschieden. 
Meist ist O, größer als CO,, d.h. der R.Q.< 1. Es entsteht also ein 
Unterdruck, die Meßflüssigkeit steigt im inneren Schenkel des U-Rohres. 
Gemessen wird der Höhenunterschied der beiden Menisken, weil das 
genauer ist als der Abstand eines Meniskus von der Nullstellung. Wir 
erhalten also durch diese Messung den doppelten Ausschlag, d.h. 0,—CO, 
für 1}, Stunde. 
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IL. Zweite Viertelstunde. Es gibt zwei Abwandlungen des MeBvor- 
ganges. Entweder man gleicht die verbrauchte O,-Menge immer nach 
der ganzen Meßperiode aus, d.h. also nach !/, Stunde, oder nach jeder 
Viertelstunde. Letzteres ist vorzuziehen. Denn wenn sich der Unter- 
druck der zweiten Viertelstunde zu dem der ersten addiert, so reicht 
das MeBrohr nicht aus, oder es wird doch ein zu vermeidender Druck- 
unterschied bewirkt. Ist der R.Q. < 1, so kann der Druckausgleich nach 
der ersten Viertelstunde, der mit reinem O, erfolgt, keinen Fehler be- 
dingen. Nur muß er sehr sorgfältig und aus einem Gasometer mit geringem 
Druck erfolgen. Ist der R.Q. > 1, so unterbleibt er selbstverständlich. 

Die Berechnung ist bei den beiden Abwandiungen verschieden. 

a) Bei viertelstündigem Ausgleich wirken sich in der zweiten Periode 
die Absorption des CO, der ersten Periode und der Verbrauch des O, 
der zweiten Periode aus. Denn die in der zweiten Periode entstehende 
CO,-Menge kann keinen Ausschlag bedingen, weil sie sogleich absorbiert 
wird, und der in der ersten Periode durch O,-Verbrauch zustande kom- 
mende Unterdruck ist ausgeglichen. Wir erhalten also O, + CO, für 
1/, Stunde, da wir wieder den Meniskenabstand messen. Aus 0, — CO, 
und O, + CO, lassen sich leicht die Einzelwerte berechnen, und daraus 
der Quotient. 

b) Bei halbstiindigem Ausgleich wirkt sich in der zweiten Periode die 
CO,-Abscheidung gar nicht aus, weil vollkommene Absorption erfolgt. 
Der gemessene Unterdruck wird durch den O,-Verbrauch während der 
ganzen halben Stunde bewirkt. Der Meniskenabstand entspricht somit 
der doppelten Absorption wahrend der halben Stunde. Auch hier haben 
wir zwei Gleichungen mit zwei Unbekannten und kénnen daraus die 
Einzelwerte und deren Verhältnis berechnen. 

Beispiel: Der O,-Verbrauch entspreche 100 mm, die CO,-Produktion 
70 mm Meniskusverschiebung in !/, Stunde. In der ersten viertelstiin- 
digen MeBperiode bekommen wir also: O, — CO, = 50 — 35 = 15 mm 
Ausschlag. In der zweiten MeBperiode unterschieden wir die beiden 
Ausfiihrungsarten a) und b): 

a) O, + CO, = 50 + 35 = 85 mm Ausschlag. Es errechnet sich dem- 
nach 2 O, = 15 + 85 = 100 und 2 CO, = 85 — 15 = 70 mm. 

b) 2 0, = 2 x 50 = 100 mm und 2 CO, = 2 0,— 2 (0, — CO,) = 
100 — 30 = 70mm. R.Q. = 7% = 0,7. 

9. In allen Fallen ist aber noch eine Korrektur auf baro- und thermo- 
metrische Konstanz auf Grund der Ablesungen am Vergleichsapparat, 
der als Thermobarometer dient, vorzunehmen. Am Anfang eines jeden 
Versuches wurde der Barometerstand an einem Heberbarometer abge- 
lesen. Doch hat dieser nur fiir die Berechnung der wahren Atmungs- 
gréBe Wert. Dagegen sind die Veränderungen des Luftdrucks während 
der Versuchszeit sowie kleine Temperaturverschiebungen auch fiir die 
Bestimmung des R.Q. zu korrigieren. Dazu werden die Veränderungen 
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am VergleichsgefäB je nach dem Vorzeichen zu den Ablesungen am 
U-Rohr des Atmungsgefäßes addiert oder davon subtrahiert. 


Beispiel [Ausführungsart a) 


1. que 2. Viertelstunde 
Atmungsgefäß . — CO, = — 10 mm 0, + CO, = — 100 mm 
Vergleichagefa8 . —3mm = — 3 mm 3—6mm= — 3 mm 
Korrigiert . . — CO, = — 7mm 0, + CO, = — 97 mm 


Zur Berechnung a wahren Atmungsgröße muß natürlich der halbe 
abgelesene Niveau-Unterschied als Höhe eines Zylinders mit dem Durch- 
messer der lichten Weite des U-Rohres verwendet werden, worauf dann 
die Reduktion auf 760 mm Hg und 0°C zu erfolgen hat. 

Bei beiden Ausführungsweisen werden Meßzeiten verglichen, die nicht 
ganz zusammenfallen. Das ließe sich nur dann vermeiden, wenn die 
Zeit, die zur Absorption der Kohlensäure nötig ist, gegenüber derjenigen, 
in der der Gaswechsel vor sich geht und O, — CO, bestimmt wird, ver- 
nachlässigt werden könnte. Sobald die Kohlensäureabsorption nicht 
ganz schnell vor sich geht, muß während dieser Zeit auch O, verbraucht 
werden. Eine Beschleunigung ließe sich durch Schütteln bewirken; 
damit wäre aber unsere Paraffinölmethode, die eine periodische Messung 
ermöglicht, hinfällig. Es wäre auch möglich, den O,-Verbrauch während 
der CO,-Absorption in Rechnung zu setzen; aber damit näherten wir 
uns schon wieder unserer Methode. Zudem hielten wir eine Verkürzung 
der zweiten MeBperiode für bedenklich, weil dann die vollständige CO,- 
Absorption gefährdet werden könnte. 

So haben wir also diesen Fehler in Kauf genommen. Nur bei schnellem 
Wechsel der Atmunsgwerte wäre er bedenklich, weil dann die Atmung 
in der ersten Meßperiode nicht mit der in der zweiten gleichgesetzt 
werden kann. Unsere MeBzeit war jedoch mit im ganzen !/, Stunde 
schon kürzer, als das bisher üblich und möglich war. So schnell scheinen 
sich die Atmungswerte nirgend zu verschieben. Daher ist nur bei der 
ersten Messung ein ernstlicher Fehler zu befürchten. Diese aber wurde 
ohnehin verworfen. 

10. Die Verkürzung der Mefzeiten hat natürlich ihre Grenzen. Sie 
können aber nicht ein für allemal festgelegt werden, sondern hängen 
von der Stärke des Gaswechsels ab. Die möglichen Fehler, die durch zu 
geringe Atmung bedingt sind, rühren her von der mangelhaften Korrek- 
tion mit Hilfe des Vergleichgefäßes, von der ungenügenden Absorption 
der Kohlensäure und von der in der Samenflüssigkeit gelösten Gasmenge. 
Alle diese Fehler werden erheblich, wenn die Meßzeit im Verhältnis zur 
Atmung zu klein ist, was bei tiefer Temperatur und bei schwach gequolle- 
nen oder durch geringe spezifische Atmung ausgezeichneten Objekten der 
Fall sein kann. Wenn die Ausschläge des Vergleichsgefäßes zu gering 
sind, so können sie nicht mehr genau abgelesen und ihrer Größe nach 
in Rechnung gesetzt werden. Das ist besonders bei dem zweiten Ver- 
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fahren bedenklich, weil dabei CO, nur aus O, — CO, berechnet wird und 
nur einen kleinen Teil davon ausmacht. Man darf sich also nicht durch 
geringe Meßrohrausschläge zu dieser an sich etwas bequemeren Methode 
verleiten lassen. DaB die Fehler durch ungeniigende Absorption und 
durch mangelhafte Sättigung der Samenfliissigkeit mit den Gasen mit 
der Verkürzung der Meßzeit wachsen, ist wohl ohne weiteres klar. 

Wir wollen einige Beispiele anführen, aus denen hervorgeht, daß auch 
der R.Q. durch eine zu kurze Meßzeit gefälscht wird, und zwar wird er 
dann immer zu groß, weil O, — CO, zu klein wird. 


1. Beispiel. 5g Linsen 12 Stunden bei 30° auf feuchtem Filtrierpapier gequollen. 
Gewichtszunahme der Samen 4,5 g. 


























Zeit Vergl. Gefäß mg Oy ad 0, | co, | R.Q. 
10 —101, | + 4 + 7| + 4 — 9 0 — 93 93 93 | 1,0 
101,—11 +10 +10; — 1 — 90 — 4 — 80 84 76 | 0,9 
11 —11% | +15 +16 | — 2 — 80 — 7 — 81 88 74 | 0,84 
111,—12 +20 +20 | — 2 — 80 — 6 — 80 86 74 | 0,86 
12 —13! +26 +30 | —12 —150 —18 —154 172 136 | 0,78! 
13 —ı131, | +35 +37 | — 2 — 75 — 17 — 7 84 70 | 0,83 
13144—14 +42 +44] — 1 — 70 — 6 — 72 78 66 | 0,84 
14 —]141, | +47 +52) — 2 — 73 — 5 — 78 83 73 | 0,88 
141,—15 +52 +53| — 6 — 75 —6 — 76 82 70 y 
15 —15%, | +53 +53 | — 6 — 72 — 6 — 72 78 66 | 0,84 
151, —16 +53 +56] — 7 — 71 — 1 — 73 80 67 | 0,80 
16 —16% | +55 +55 | — 7 — 70 — 7 — 7 77 63 | 0,80 
161,—17 +56 +58/ — 7 — 66 — 8 — 68 76 60 | 0,78 
17 —192 +64 +70| —36 —275 —42 928] 323 239 | 0,78! 


1 1 Stunde. 2 2 Stunden. 


Man erkennt, daß die Atmungsgröße und auch der R.Q. mit der 
Zeit etwas abnehmen, aber doch nur wenig. Dieser systematische Gang 
der halbstiindigen Werte wird aber durch die mit langerer MeBzeit gewon- 
nenen unterbrochen. Vor allem sind die CO,-Werte kleiner, als sie sich 
durch Rechnung aus den kurzfristigen Messungen ergeben wiirden; oder 
vielmehr letztere sind zu groß. Wir werden noch sehen, daß fast allgemein 
mit unserer Methode höhere R.Q. gefunden wurden, als sie sich zum 
Teil in der Literatur finden. Es sei aber schon jetzt darauf hingewiesen, 
daß das nicht seine Ursache in der von uns getroffenen Wahl zu kurzer 
Meßzeiten haben kann, wie man nach dem eben Geschilderten annehmen 
könnte. Dazu sind die Differenzen, die durch die Verkürzung der Meß- 
zeit entstehen, viel zu klein. 

Der nächste Versuch sollte den Unterschied zwischen langen und 
kurzen Meßperioden bei schwacher Atmung noch mehr im einzelnen 
zeigen. 

Aus Versuch a) (nächste Seite) ersieht man, daß die Sauerstoff- und 
Kohlensäurewerte zwar etwas schwanken, daß der R.Q. sich aber nur 
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2. Beispiel. 2mal 5 g Sonnenblumenkerne 12 Stunden bei 20° auf feuchtem Filtrier- 

papier gequollen. Gewichtszunahme der Samen 6,7 und 6,5 g. Bei der einen Probe 

war die ganze MeBperiode wie gewöhnlich 1/, Stunde, bei der anderen 2 Stunden. 

Bei der letzteren wurde während der ersten Hälfte der Versuchszeit, in der O,—CO, 

bestimmt wird, alle Viertelstunden abgelesen, um zu sehen, ob der Wert zeitlich 

wechselt. Zur Berechnung des R.Q. wurde aber die Summe, welche 1 Stunde 
entspricht, verwendet. 




















Zeit Vergl. Getäß re son 0, | co, | R.Q. 
Versuch a) 
10 —104 [+2 +4| —4 —4 = A 52 | 40 | 0,77 
10%,—11 +5 +6| —5 —45 ei whl 52 40 | 0,77 
11 "lly +6 +6| —6 —2 — —@ 48 36 | 0,75 
Bu +7 +8) 5 + ae = 47 35 | 0,75 
12 —12% | + 9 +10| —5 —42 —  —< 49 | 37 | 0,75 
121,—13 +10 +11| —5 —44 — —6 50 | 40 | 0,77 
13 —13% | +11 +11| —6 —45 —6 —45 51 39 | 0,78 
1344 +1 +1| —6 —46 — 48 52 40 | 0,78 
—1414 | +12 +12] —5 —50 — —. 56 | 44 | 0,77 
144,15 +13 +14] —4 —55 "+ 0 61 51 | 0,83 
15 —154% | +15 +17 | —5 —58 — —0 66 | 54 | 0,81 
1514—16 +20 +22 | —5 54 A 10 64 | 48 | 0,75 
16 —16, | +25 +28 | —4 —852 —7 — 62 48 | 0,75 
161,—17 +32 +33| —3 —48 —7 —# 56 | 42 | 0,75 
—I17¥%,| +34 +35) —4 —48 —5 —49 54 44 | 0,76 
174,—18 +36 +37| —5 —46 il oil 53 | 41 | 0,77 
» —1814, | +38 +39 | —6 —45 —1 —# 53 39 | 0,78 
V—19 +40 +40 | —5 —40 8 ,—0 46 34 | 0,74 
Versuch b) 
10 —10% +3 — 1 — 5 —S§ 
104,100 +3 —10 —i3 — 8 
10,10, | +4 —17 Bi > oe 
10, —11 +6 — 235 — Rn —10 
11 —12 +10 —198 —202 | 233 | 171 | 0,73 
12 —12% +11 — 4 5 —56 
121,—121, +11 —14 iM 
121, — 12%), +12 —33 —# —9 
123,—13 +13 —33 - —13 
13 —14 +18 — 203 —208 | 244 | 172 | 0,70 
14 —144 +19 — 3 ai — 4 | 
14%4—14} +23 — 1 i — 0 
141,—143/, +22 —19 = 1 
143, —15 +21 —32 -. —3 
15 —16 +27 — 200 —206 | 241 | 171 | 0,70 
16 —16% +30 —3 = —&§ 
16Y,—161, +28 —10 -1 — 6 
161,—163/,, +28 —18 u — 8 
163/,—17 +29 —30 D. —18 
17 —18 +32 — 198 —201 | 233 | 169 | 0,72 











ungefähr zwischen 0,75 und 0,8 bewegt, eine Genauigkeit, die bisher kaum 
erreicht worden sein dürfte. Der Wert ist aber doch nicht ganz richtig, wie 
aus Versuch b) hervorgeht; denn hier haben wir Werte von 0,70—0,73. 
Wir sehen hier auch, daB bei zu kurzer MeBperiode wesentlich zu kleine 
Werte für O,—CO, abgelesen werden. Worauf das beruht, konnten wir 
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leider noch nicht ermitteln. Besonders auffallend ist es, daB diese Ver- 
schiebung jedesmal nach vorangegangener CO,-Absorption eintritt, daß 
also das Petroleum erst langsam, dann schneller steigt. Diése ersten 
Werte sind sogar durchschnittlich niedriger als die in Versuch a), während 
der von uns eingesetzte Durchschnitt héher ist. Hier liegt noch eine 
Unsicherheit unserer Methode vor, die aber nur bei schwach atmenden 
Objekten ernstliche Fehler bedingt. Gegenüber den Abweichungen älterer 
Arbeiten sind übrigens auch diese Ungenauigkeiten gering, wenn es 
auch sehr erwiinscht ware, sie auszumerzen. Das geschieht leicht durch 
Verwendung längerer MeBzeiten bei Objekten mit geringer Atmungsgröße. 

11. Der Beginn einer Meßreihe darf nicht zu früh erfolgen. Nach dem 
Einbringen neuen Materials muß erst die Temperaturkonstanz abge- 
wartet werden. Während dieser Zeit wird schon O, verbraucht und CO, 
entbunden. Man läßt also den beschickten und geschlossenen Apparat 
in geneigter Lage mindestens '/, Stunde ruhen. Diese Zeit genügt, wenn 
alle Teile, auch die Samen, zuvor die Versuchstemperatur gehabt haben 
und nur kurze Zeit der kühleren Luft ausgesetzt worden sind, wie das 
bei uns meist der Fall war. Vor Beginn der ersten Messung wird der 
Unterdruck durch Einleiten von O, ausgeglichen. 

12. Das Volumen des Gasraumes im Apparat ist nicht genau bekannt 
und nicht konstant. Zwar läßt sich der Innenraum des leeren Atmungs- 
gefäßes durch Auswägen mit Wasser oder noch genauer mit Quecksilber 
exakt bestimmen, und ebenso die Volumina von Lauge und Ol; aber 
das Volumen der Samen mußte, um Austrocknen oder Wasseraufnahme 
zu vermeiden, an einer Parallelprobe gemessen werden und konnte sich 
auBerdem während des Versuches um ein kleines verschieben. Ferner 
bewirkten natiirlich die Bewegungen des Petroleums im U-Rohr Volum- 
änderungen. Diese Fehler haben aber bei der Bestimmung des R.Q., 
der unsere Hauptaufgabe war, nichts zu sagen. 

Die Druckänderungen infolge der verschiedenen Höhe der Petroleum- 
säule können wegen des geringen spezifischen Gewichtes des Petroleums 
(2. Mitteilung S. 433) bei unseren ohnehin nicht sehr genauen Messungen 
vernachlässigt werden, denn 10cm Petroleum = 0,08 Atmosphären. Unser 
U-Rohr ist eben kein Manometer, sondern ein Volummeter. Wollte 
man noch genauer arbeiten, was für gewisse Zwecke wünschenswert sein 
dürfte, so könnte man durch geeignete Form des Meßrohres dafür sorgen, 
daß sich der Meniskus in einem wenig geneigten Rohr verschiebt, wo- 
durch dann dieser Fehler fast ganz ausgeschaltet wäre. 


Il. Die Nachwirkung der Quellung unter Wasser. 

Im ersten Teil dieser Arbeit wurde in den Vorversuchen in Bestäti- 
gung älterer Angaben gezeigt, daß ein längerer Aufenthalt der quellen- 
den Samen unter Wasser einen bedeutenden und nachhaltigen Einfluß 
auf die Kohlensäureabscheidung hat. Auch wurde wahrscheinlich gemacht, 
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daß der Sauerstoffverbrauch ebenfalls noch längere Zeit unnormal ist. 
Wenn es sich so verhält, dann muß sich der R.Q. = CO,:0, als bestes 
Merkmal der veränderten Atmungsverhältnisse erweisen. Auch muß 
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Abb. 2b. 
Abb. 2. Ergebnisse volumetrischer Bestimmung von Koblensäurebildung und Sauerstoff- 
verbrauch in viertelstündigen Pausen an zwei Proben von Secale cereale von je 108. 
a) 18 Stunden auf feuchtem Filtrierpapier; b) 15 Stunden unter Wasser angequollen. 
----CO,, — — O, Ordinate: Verschiebung der Meßflüssigkeit in Millimetern; Abszisse: Zeit 
in Stunden. 


unsere Methode ein Steigen oder Fallen der Atmungsstärke erkennen 
lassen. 

Schon GopLEewsk1 (1882, S. 526) hat gezeigt, daß der R.Q. in Wasser 
gequollener Erbsen bedeutend höher ist, als ‚wenn sie im Apparat auf 
Papier anquellen“. Ähnliches fand er für Weizen (S. 531). 

Natürlich fragt es sich, ob es überhaupt eine Quellungsmethode gibt, 
die insofern als ‚‚normal‘ gelten kann, als sie jeden Mangel an Sauer- 
stoff und das dadurch bedingte Einsetzen teilweise intramolekularer 
Atmung ausschließt. Wie wir noch sehen werden, treten in dieser Hin- 
sicht sowohl bei großen wie bei kleinen Samen eigentümliche Schwierig- 
keiten auf. 
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Zur Einführung sollen einige Versuche dienen, bei denen eine noch 
etwas unvollkommene Methode angewendet wurde, um CO,-Aushauchung 
und O,-Verbrauch von unter Wasser und auf feuchter Unterlage ange- 
quollenem Samen zu bestimmen. Da im letzteren Falle die Wasserauf- 
nahme langsamer vor sich ging, wurde eine längere Quellzeit gewählt. 

Die Kurven der Abb. 2—5 wurden gewonnen, indem an zwei Parallel- 
proben in zwei verschiedenen Atmungsgefäßen mit U-Rohr einmal der 
Sauerstoffverbrauch, das andere Mal die volumetrische Differenz zwischen 
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Abb. 3. Wie vorige fiir Phaseolus vulgaris (mittelgroBe, weiBe Bohnen). 


O,-Verbrauch und CO,-Produktion bestimmt wurden. Obgleich hier die 
individuellen Differenzen der Samen nicht ganz ausgeschaltet waren, 
kommt das gesetzmäßige Verhalten doch deutlich zum Ausdruck. Wir 
haben diesmal die Sauerstoff- und die Kohlensäurekurve nebeneinander 
gestellt, weil wir glauben, daß auf diese Weise das Wesentliche am besten 
herauskommt. Der Abstand zwischen beiden Kurven entspricht den 
Ablesungswerten des einen, die Ordinaten der O,-Kurve denen des 
anderen Manometers. Da die erstgenannten Werte viel weniger schwanken 
als die zweitgenannten, so laufen die Kurven vielfach fast parallel. Ich 
möchte diesen Umstand bis auf weiteres lieber einem, noch nicht ganz 
klaren Mangel der Methode zuschreiben, als annehmen, daß etwa wirk- 
lich die Kohlensäureaushauchung alle Schwankungen mitmacht, die der 
Sauerstoffkonsum aufzuweisen scheint. 
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Betrachten wir die Kurven im einzelnen, so findet man in Secale 
(Abb. 2) einen Typus, bei dem der R.Q. nur wenig von 1 abweicht. 
Beide Kurven verlaufen aber bei der Quellung unter Luftzutritt weit 
höher als nach Quellung unter Wasser, wo sie nur ganz allmählich etwas 
ansteigen. 

Bohnen (Abb. 3) zeigen nach Quellung auf Papier ebenfalls den 
R.Q. = 1, der hier sogar mit groBer Genauigkeit verwirklicht war. Nach 
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Abb. 4. Wie vorige für Pisum sativum (kleine, griine Erbsen). 


Quellung unter Wasser wird er aber viel größer, d.h. die CO,-Kurve 
verläuft weit höher als die O,-Kurve. Das bedeutet starkes Weiterführen 
anaerober Atmung, wohl durch Verstopfung des Durchliiftungssystems. 
Da auf Papier noch nicht die maximale Wassermenge aufgenommen 
worden ist, bleibt hier die Stärke der Atmung hinter der nach Wasser- 
quellung zurück. 

Erbsen (Abb. 4) zeigen auch nach Quellung unter Luftzutritt einen 
O,-Verbrauch, der hinter der CO,-Produktion zurückbleibt. Nach Quel- 
lung unter Wasser ist allerdings der Abstand der Kurven noch größer und 
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die Atmung stärker. Wir dürfen wohl sagen, daB bei Erbsen besonders 
leicht O,-Mangel im Innern und damit anaerobe Atmung auftritt, so 
daß der R.Q. größer als 1 wird. Wenn man sich hierbei an KostyTscHEWs 
Vorschrift erinnert, daB die Atmungsstärke durch die CO,-Produktion 
gemessen werden soll, so fragt man sich, welche Kurve hier den Gang 
der Atmung besser ausdriickt. Offenbar keine einzeln! 
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Abb. 5b. 

Abb. 5. Wie vorige für Lens esculenta (gewöhnliche Speiselinsen). 


Linsen (Abb. 5) verhalten sich anders als die anderen Leguminosen. 
Hier ist meist der Sauerstoffverbrauch gréBer als die Erzeugung von 
Kohlensäure. Darin und auch sonst verhalten sich die beiden Kurven- 
paare ganz ähnlich, so daB also hier eine geringe Nachwirkung der 
Quellungsweise zu finden ist. Mit der Zeit nähert sich der R.Q. sehr 
der Eins. Die Tatsache ist wohl nur so zu verstehen, daB im Anfang der 
Keimung ein anderes Atmungsmaterial verwendet wird als später. Sie 
gibt Ankniipfungspunkte zu weiteren Versuchen, auf die wir noch zuriick- 
kommen. Es muß aber schon hier gesagt werden, daß die Höhe des 
R.Q. sich nach den besseren späteren Messungen etwas anders stellt, 
als sie sich aus diesen Werten ergibt (S. 692 und 693). 











666 E. G. Pringsheim: 


Um den Einfluß der Quellungsweise auf den Gaswechsel noch sicherer 
zu erfassen, wurde die Paraffinölmethode herangezogen. 

Die Nachwirkung einer Wasserbedeckung wurde in der Weise studiert, 
daß die Samen erst auf feuchtem Filtrierpapier angequollen und dann 
für 3—5 Stunden unter Wasser gebracht wurden. Verwendet wurden 
dazu Standzylinder mit einer größeren Wassermenge, die in einem Thermo- 
staten von 30° standen. Es wurde vermieden, die Samen von vornherein 
unter Wasser quellen zu lassen, weil dadurch der Vergleich mit den 
anderen Versuchen erschwert worden wäre und auch, weil manche Samen 
dadurch stark leiden. Die aus dem Wasser genommenen Samen wurden 
äußerlich abgetrocknet und sogleich ins Atmungsgefäß gebracht. Bei den 
Messungen erfolgte Ersatz des verbrauchten Sauerstoffs. Quellung und 
Atmungsmessung bei 30°C. 1/,stündige Messung. 


Triticum sativum. 10 g Weizen wurden 24 Stunden auf feuchtem Filter, 4 Stunden 
unter Wasser gequellt. 


0, 162 167 180 170 150 144 136 131 123 127 109 101 102 
co, 170 135 136 132 132 124 118 115 111 113 101 91 96 
R.Q. 1,04 0,80 0,75 0,77 0,87 0,86 0,86 0,87 0,90 0,88 0,92 0,90 0,94 


Wir erkennen folgendes: Der O,-Verbrauch steigt erst etwas und sinkt 
dann dauernd. Die CO,-Bildung nimmt von vornherein ab. Der R.Q. 
nimmt vorübergehend ab, um dann wieder zu steigen. Das bedeutet: 
Die CO,-Entbindung verhält sich so, wie in Teil I dargelegt, nämlich 
nach dem Herausdiffundieren der unter Wasser zurückgehaltenen Mengen 
nähert sich die CO,-Produktion der normalen und wird damit konstant. 
Die O,-Bindung dagegen erreicht erst nach einiger Zeit ein Maximum, 
das offenbar dadurch bewirkt wird, daß während der Zeit des Sauer- 
stoffmangels relativ reduzierte Substanzen entstanden sind, die nun 
oxydiert werden. Da anfangs die CO,-Entbindung größer ist als der 
O,-Verbrauch, so muß trotzdem der R.Q. >1 sein, also auch darin sich 
die Nachwirkung der intramolekularen Atmung zeigen. Sie ist aber bei 
Weizen sehr kurz. 


Helianthus annuus. 5g von der Fruchtwand befreite Sonnenblumenkerne wurden 
24 Stunden auf feuchtem Filter, 31/, Stunden unter Wasser gequellt. 


O, | 532 494 480 453 343 323 287 243 201 200 200 199 193 190 
CO, | 312 308 308 351 287 279 245 201 161 160 158 159 151 150 
R.Q. | 0,58 0,62 0,64 0,77 0,82 0,86 0,85 0,82 0,80 0,80 0,80 0,80 0,79 0,79 


Hier ist der O,-Verbrauch anfangs sehr hoch, fast 3mal so hoch als 
nach Eintreten normaler Verhältnisse. Wir schließen daraus auf beson- 
ders starke Anhäufung anaerober Stoffwechselprodukte. Daß der hohe 
O,-Verbrauch im Gegensatz zu Triticum sogleich einsetzt, möchte ich 
auf das Fehlen toter Schalenteile zurückführen. Die CO,-Entbindung 
sinkt (mit einer Unstetigkeit) dauernd, aber nicht in dem Maße wie der 
O,-Verbrauch, so daß der R.Q. erst sehr niedrig ist, um dann zu steigen 
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und nach einem kleinen Maximum die endgültige Höhe zu erreichen. 
Schon nach 2 Stunden ist er nahezu normal. Die O,-Werte zeigen aber, 
daß das nicht für die anderen Atmungsgrößen gilt. 


Cucumis sativus. 5g Gurkensamen 24 Stunden auf Filter, 5 Stunden unter 
Wasser gequellt. 


0, 188 345 360 375 406 391 342 316 291 282 252 232 
co, 108 231 236 255 256 253 220 226 221 222 194 176 
R.Q. | 0,57 0,63 0,65 0,67 0,63 0,64 0,64 0,70 0,75 0,74 0,76 0,75 


Hier, wo eine dicke und stark gequollene Schale vorhanden ist, steigt 
nicht nur der O,-Verbrauch, sondern auch die CO,-Produktion erst all- 
mählich auf ihr Maximum. Das Ansteigen von O, ist aber weit stärker 
als bei Triticum, so daß vorübergehend ein um 57% höherer Verbrauch 
stattfindet als zuletzt. Dadurch, daß hier das Maximum der CO,-Ent- 
bindung verschoben ist, fehlt ein hoher Wert des R.Q. am Anfang. Er 
ist im Gegenteil ebenso niedrig wie bei Helianthus im Beginn und steigt 
dann fast gleichmäßig bis zum normalen Wert. Das dort deutliche, vor- 
übergehende Maximum ist hier nur eben angedeutet. 


Brassica napus. 5g Rapssamen 24 Stunden auf Filter, 5 Stunden unter Wasser 
gequellt. 


0, 198 221 257 284 245 227 213 209 196 196 196 195 
co, 202 199 187 178 177 177 171 171 164 164 166 165 
R.Q. 1,0 0,90 0,72 0,62 0,72 0,78 0,80 0,81 0,83 0,83 0,83 0,83 





Das Verhalten ist äußerlich dem von Triticum ähnlich. Doch ist 
der R.Q. am Ende kleiner als dort. 


Lens esculenta. 5 g Linsen 24 Stunden auf Filter, 31/, Stunden unter Wasser gequellt. 


0, 112 156 173 173 180 194 195 181 172 161 156 150 139 
co, 192 166 159 151 130 124 135 127 132 131 126 124 115 
R.Q. 1,7 1,0 0,91 0,86 0,72 0,63 0,69 0,70 0,76 0,81 0,81 0,82 0,82 





O, steigt auch hier anfangs an, und zwar während 3 Stunden (!), um 
dann zu sinken. CO, ist anfangs sehr viel höher als O, und sinkt dann 
dauernd ab. R.Q. ist erst ungewöhnlich hoch. Wegen der dicken Schale 
hält die intramolekulare Atmung noch eine Weile nach dem Heraus- 
nehmen aus dem Wasser an. Dann sinkt der Wert, so daß nach 3 Stunden 
ein Minimum erreicht wird, um allmählich bis zur normalen Höhe zu 
steigen, die etwa nach 4/, Stunden erreicht wird. Diese ist bedeutend 
niedriger als 1. 


Pisum sativum. 10 g Erbsen erst 5 Stunden in Wasser gequellt, weil auf Papier 
das Quellungsmaximum kaum erreicht wird, dann 15 Stunden auf Filter und noch 
5 Stunden unter Wasser. 

O, | 124 157 192 197 201 190 197 199 198 191 192 188 187 179 185 175 
CO, | 338 265 238 221 201 190 193 187 178 179 190 188 187 179 185 178 
R.Q. | 2,6 1,7 1,2 1,1 1,0 1,0 0,99 0,93 0,89 0,93 0,99 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 
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Fiir Erbsen kann dasselbe gesagt werden wie oben fiir Linsen. Nur 
ist hier die Fortdauer der anaeroben Atmung noch weit ausgeprägter. 
Es liegt nahe, das auf die gréBere Dicke der Samen zuriickzufiihren. 
Ein Hauptunterschied liegt in dem zuletzt erreichten R.Q., der bei 
Erbsen bei 1 liegt. Dieser Unterschied zwischen Linsen und Erbsen kehrt 
immer wieder. 

Die Quellungsbedingungen auf feuchtem Papier sind dadurch gekenn- 
zeichnet, daB eine Wasserhaut, die das Keimbett überzieht, an den 
benetzten Samen durch Kapillarität in die Höhe steigt. Da das Filtrier- 
papier nahezu mit Wasser gesättigt ist, wirkt der Wasseraufnahme der 
Samen kein Quellungszug entgegen. In mäßig feuchtem Erdboden wird 
das anders sein. Insbesondere kleine Samen werden also bei unserer 
Quellungsmethode noch übernormale Wassermengen zugeführt be- 
kommen, weil sie ganz in der Wasserhaut des Keimbettes liegen. Bei 
großen Samen, z. B. Erbsen, wird das weniger der Fall sein; aber auch sie 
werden, besonders bei anfänglichem Einquellen in Wasser, noch gewisser- 
maßen mit Wasser überschwemmt. In der Natur wird selbst nach einem 
kurzen Regen meist der Erdboden den Wasserüberschuß wieder absaugen, 
während in unserem Falle die Samenschale wassergesättigt bleibt. Diese 
mehr ökologischen Überlegungen sind an dieser Stelle von weniger großer 
Bedeutung als die Frage, ob unser Papierquellbett noch die Bedingungen 
zu intramolekularer Atmung bietet. 

Zur Prüfung dieser Frage wurde eine Art verhältnismäßig kleiner 
Samen, nämlich Brassica napus, und eine große, nämlich Pisum sati- 
vum, gewählt. Nach Übertragung in das Atmungsgefäß hört die Wasser- 
zufuhr auf, und da nach nicht allzu langer Quellzeit eine vollständige 
Wassersättigung nicht erreicht ist, so entziehen die inneren, noch nicht 
völlig gequollenen Teile den äußeren und damit der Testa Wasser. Jetzt 
sind die Bedingungen zu einem besseren Luftzutritt gegeben. Wir wollen 
sehen, ob sich das in der Atmung bemerkbar macht. 

Brassica napus. 5g Rapssamen 24 Stunden auf feuchtem Filter. Am Schluß 
waren die Keimwurzeln !/, cm lang. 
0, 311 306 276 246 235 231 222 219 215 203 198 195 186 
co, 163 206 204 196 195 195 188 187 185 177 174 171 164 
R.Q. 0,52 0,67 0,73 0,79 0,82 0,84 0,84 0,85 0,86 0,87 0,87 0,88 0,88 

Hier finden wir eine dauernde Abnahme von O, und (bis auf den 
ersten, nicht zuverlässigen Wert) auch von CO,. Der R.Q. ist erst sehr 
niedrig und steigt dann bis zur Konstanz. Das erinnert uns an das Ver- 
halten von Cucumis und Helianthus nach Untertauchen unter Wasser, 
während bei Raps erst später ein Minimum auftrat, das auch weniger 
ausgesprochen war (S. 667). Das Absinken der Atmungsstärke im Appa- 
rat, das fast immer beobachtet wurde, erklären wir uns durch Wasser- 
mangel. Konstanz des R.Q. wurde in diesem Versuch erst nach 3 Stunden 
erreicht. 
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Sind unsere Annahmen richtig, so muB bei geringerer Wasserzufuhr 
nicht nur die Atmungsstarke sinken, sondern auch die Nachwirkung 
kürzer sein. Um das zu erreichen, wurde der Abstand zwischen dem 
Wasserspiegel und dem Keimbett durch Verwendung einer héheren Glas- 
schale vergrößert und der Deckel fortgelassen. Im übrigen wie oben. 
Keine Keimung während des Versuches. 


0,| 284 202 182 178 174 167 165 165 163 157 185 157 158 142 
CO,| 140 158 150 146 142 137 137 135 135 133 134 127 126 122 
R.Q. | 0,49 0,78 0,82 0,82 0,81 0,82 0,83 0,84 0,83 0,84 0,84 0,80 0,79 0,85 


Unsere Erwartungen werden erfiillt. Schon nach einer Stunde ist 
Konstanz des R.Q. erreicht. Auch hier sinkt die Atmungsstärke dauernd, 
während sie beim Verbleiben der Samen auf der feuchten Unterlage 
gestiegen wire. Dennoch bleibt der R.Q. nahezu konstant. Diese Gleich- 
förmigkeit ist gewiß bemerkenswert und zeugt für die Brauchbarkeit 
unserer Methode. Man ersieht aus diesen Versuchen, daß der R.Q. bei 
Fettsamen nicht so niedrig sein muß wie er von früheren Autoren 
(Kostyrschew 1924, S. 10; 1926, S. 457; StALFELT 1926, S.3) ange- 
geben worden ist. Die niedrigen Werte sind sicher zum Teil als Nach- 
wirkung einer anaeroben Atmung zu verstehen. 

Bei großen Samen muß der Gaswechsel erschwert sein, besonders 
wenn sie von einer dicken Testa bedeckt sind, wie etwa bei Pisum. 
KostytscHew (1924, S. 8) hat schon die bei Erbsen auftretenden hohen 
R.Q. auf anaerobe Atmung zurückgeführt, die er hier für normal, also 
wohl unvermeidlich hält. Andererseits hat STALFELT (1926) gezeigt, daß 
die Samenschale hierbei wesentlich mitwirkt. 

Um den Sachverhalt zu klären, wurden zwei Versuchspaare mit 
Erbsen angestellt. Einerseits wurde nämlich der Wassergehält der Schale 
durch Liegenlassen in einem feuchten Raum ohne Wasserzufuhr ver- 
mindert. Andererseits wurde von gequollenen Samen die Schale ent- 
fernt. Zu jedem Versuch gehört eine Kontrolle. 


Pisum sativum. 10g Erbsen 5 Stunden unter Wasser, 40 Stunden auf 
feuchtem Filter. 

0 170 177 182 194 196 193 189 194 190 190 189 188 187 190 189 

co, 190 193 200 206 206 205 203 200 200 298 197 194 193 192 191 

R.Q. 1,1 1,09 1,09 1,06 1,06 1,06 1,07 1,03 1,03 1,04 1,04 1,03 1,03 1,01 1,01 


Ebenso, aber danach 6 Stunden in einer Glasdose ohne Wasser. 


0, 144 151 156 154 153 151 148 146 139 138 132 127 113 114 111 
Co, 156 159 166 162 160 155 152 150 149 146 140 135 123 122 119 
R.G. 1,08 1,05 1,06 1,05 1,05 1,02 1,02 1,02 1,07 1,05 1,05 1,05 1,08 1,08 1,08 





Aus diesen Zahlen ersieht man, daB der vorübergehende Aufenthalt 
an feuchter Luft ohne Wasserzufuhr keinen wesentlichen Einfluß hat, 
außer daß die Atmungsstärke etwas geringer wird. Dies bestärkt uns 
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in der Meinung, daß das Absinken des Gaswechsels im Atmungsapparat 
auch keine andere Ursache hat. Der R.Q. wird dadurch nicht beeinflußt. 
Das zweite Versuchspaar hatte ein anderes Ergebnis: 


10g Erbsen 4 Stunden unter Wasser, 21 Stunden auf feuchtem Filter, darauf 
geschält in den Apparat gebracht. 

O, | 5501 275 291 279 264 250 237 221 196 181 168 159 146 144 144 142 

CO, | 2501 145 153 145 140 138 139 149 138 137 138 135 134 132 130 132 

R.Q. | 0,45 0,52 0,52 0,52 0,53 0,55 0,58 0,67 0,70 0,75 0,82 0,85 0,91 0,91 0,91 0,91 


1 1 Stunde. 
Vergleichsversuch mit ungeschälten Erbsen: 














R.Q. | 0,94 0,90 0,91 0,91 0,93 0,93 0,90 0,95 0,95 0,96 0,96 0,96 0,96 0,96 0,96 
#2 Das Schälen hat also die entgegengesetzte Wirkung 
mm | wie ein Aufenthalt unter Wasser. Der R.Q. ist erst sehr 
C0, niedrig und erreicht auch nach 8 Stunden noch nicht die 
“ sonstige Höhe. Die Ursache dafür liegt in dem anfangs 
ST außerordentlich hohen O,-Verbrauch, denn dieCO,-Bildung 
se ist fast gleichmäßig und nicht viel anders als z. B. im 
æl vorhergehenden Versuch. Wir schlieBen daraus, daB bei 
gequollenen Erbsen die Testa tatsächlich ein Hindernis 
% für den Gaswechsel bildet, und daB im Innern intramole- 
zr kulare Atmung stattfindet, deren Nachwirkung wir fest- 
26}- stellen. 
zul Man vergleiche damit die Ergebnisse von STALFELT 
02 (1926a, S.4), der für die Kotyledonen 89stündiger Pisum- 
: keimlinge R.Q. = 0,75 angibt, während er bei den Wurzeln 
20 0,98—0,99 fand. In den Keimblättern hat er offenbar 
18|- 
16}- Abb. 6. Messung der At- 
mung von Lupinus albus 
Mr mit derParaffinélmethode 
in halbstündigenPerioden 
ı2r Probe a) 24 Stunden auf 
feuchtem Papier: ----; 
nr b) 18 Stunden unter 
am f L f f L 1 j Wasser gequollen : 
- 7 2 3 4 5 6 7 
Stunden 


Alkoholverbrennung als Nachwirkung anaerober Atmung gehabt. Seine 
Methode, bei der er verhältnismäBig viele Keimlinge in den engen 
Raum des Warsureschen Apparates tat, konnte besonders leicht zu 
Sauerstoffmangel fiihren. 

Zum Schluß wollen wir wenigstens noch einen Versuch mit langer 
Quellung unter Wasser wiedergeben, der denen älterer Autoren ent- 
spricht (SIERP, FRIETINGER, GEIGER). Wir wählen dazu einen mit 
Lupinus albus. Die Wasseraufnahme erfolgte bei der einen Probe wäh- 
rend 16 Stunden aus destilliertem Wasser, bei der anderen während 
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24 Stunden von feuchtem Zellstoff, in den die Samen kaum einsanken. 
Das entspricht ungefähr der von GEIGER (S. 343/344) verwendeten 
nassen Watte. Versuchstemperatur 30° C. 


In Wasser 
0, 241. 145 117 110 105 99 106 111 109 119 120 127 128 131 
co, 405 273 189 172 159 147 152 153 151 153 148 155 156 149 
R.Q. 1,68 1,88 1,62 1,56 1,51 1,49 1,44 1,37 1,38 1,29 1,23 1,23 1,23 1,14 


Auf feuchter Unterlage 

0, 122 134 133 125 137 132 140 148 142 148 134 150 146 155 
co, 136 134 121 103 121 118 120 122 124 126 114 124 124 133 
R.Q. | 1,12 1,00 0,91 0,82 0,88 0,89 0,86 0,82 0,87 0,85 0,85 0,83 0,85 0,86 
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Abb. 7. Die aus den gleichen Bestimmungen, welche zu den Kurven der Abb. 6 verwendet 
wurden,sichergebenden Respirationsquotienten, auf der Ordinatenachseabgetragen. Lupinus 
albus. Obere Kurve 16 Stunden Wasser, untere Kurve 24 Stunden feuchter Zellstoff. 


Wir wollen die Ergebnisse auch graphisch veranschaulichen. Abb. 6 
zeigt den Gang von O, und CO,, Abb. 7 den des R.Q. Diese Kurven 
ergänzen in wünschenswerter Weise diejenigen für Zupinus im ersten Teil 
(Abb. 10, S. 445). Nach so langem Aufenthalt unter Wasser ist sowohl 
CO, wie besonders O, anfangs sehr viel höher als bei Quellung unter Luft- 
zutritt. (Das würde auch noch bei Fortlassung der ersten Messung gelten, 
ist also nicht durch Versuchsfehler vorgetäuscht.) Da CO, viel höher 
liegt als O,, bekommen wir einen hohen R.Q. Er steigt dann vorüber- 
gehend noch mehr an, bevor er gleichmäßig absinkt. Die Zacke im 
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Anfang ist nicht Zufall oder Versuchsfehler, sondern kommt daher, daB 
O, relativ schneller absinkt als CO,. Man sieht, wie notwendig es ist, 
beide Arten von Kurven heranzuziehen. Die Erhéhung des O,-Konsums 
nach anaerober Atmung haben wir meist gefunden. Hier tritt sie gleich- 
zeitig mit einer erhöhten CO,-Produktion auf. 

Vergleichen wir die Kurven der Atmungsgrößen nach beiderlei Vor- 
behandlung, so zeigt sich, daß der O,-Verbrauch der unter Wasser ge- 
4 quollenen Samen unter den der anderen 
sinkt, obgleich die CO,-Produktion dauernd 
vermehrt ist. Dadurch kommt es, da8 der 
) R.Q. durch die Nachwirkung des Wassers 

sehr erhöht ist und bis zuletzt übernormal 
bleibt. Aber selbst die Quellung auf Zell- 
stoff bewirkt erschwerten Luftzutritt, denn 
auch hier ist anfangs der R.Q. zu hoch. Am 
auffallendsten ist die große CO,-Abgabe 
nach dem Herausnehmen aus dem Wasser, 
die ja schon bekannt ist. 
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III. Anaerobiose. 
Wenn unsere oben ausgesprochenen Ver- 














Y) 


Abb. 8. Atmungsapparat zur Gas- 
durchleitung, verwendbar fiir An- 
aerobiose in Wasserstoffatmo- 
sphäre oder Atmung in Gasgemi- 
schen mit verscbiedenem O,-Ge- 
halt. Zwecks Hersteliung der 
gewünschten Atmosphäre wird 
durch das untere Rohr das be- 
treffende Gas hineingedrückt, 
welches durch den Dreiweghahn 
oben austritt, wobei beide Hähne 
die gezeichnete Stellung haben. 
Nach gründlicher Durchspülung 
werden beide Hähne geschlossen, 
so daß die Flüssigkeit im Meßrohr 
die Volumveränderungen in dem 
Apparat anzeigt. Ein entstehen- 
der Unterdruck bei Aerobiose wird 
durch Einleiten von O, durch das 
von links oben einmündende Rohr 
bei entsprechender Hahnstellung 
ausgeglichen. 


mutungen richtig sind und die Wirkung 
der Wasserbedeckung vornehmlich durch 
Sauerstoffmangel zustande kommt, so muß 
vollkommene O,-Entziehung einen ent- 
sprechenden, aber noch stärkeren Einfluß 
haben. Man hätte mit ausgekochtem Wasser 
arbeiten können; aber dieses hat immer 
noch Nebenwirkungen, z. B. Fortschreiten 
der Quellung und Auslaugung. Wir zogen 
es deshalb vor, eine Wasserstoffatmosphäre 
zu verwenden, wodurch der Vergleich mit 
Luft und Gasgemischen verschiedenen 
O,-Gehaltes ermöglicht wird. Auch hat 
man noch den Vorteil, die CO,-Bildung 





während der anaeroben Periode als Maß 
der intramolekularen Atmung und nicht nur deren Nachwirkung fest- 
stellen zu können. 

Die Verwendung des leichten Wasserstoffs erforderte eine kleine 
Änderung des Apparats, die Abb. 8 wiedergibt. Hergestellt wurde er 
im Kırpschen Apparat aus chemisch reinem, arsenfreiem Zink und 
Schwefelsäure mit Paraffinölbedeckung. Die Reinigung des Wasserstoffs 
erfolgte in zwei Waschflaschen mit KOH bzw. Pyrogallol. Die ange- 
quollenen Samen kamen äußerlich abgetrocknet in einem Zelluloid- 
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kérbchen in das Atmungsgefäß. Hierauf wurde 1/, Stunde langsam H, 
durchgeleitet, welcher in einem Schlangenrohr die Wasserbadtemperatur 
annahm. Inzwischen konnte sich der Apparat mit Inhalt auf die 
Versuchstemperatur erwärmen. 

Nun begann der Versuch: Der Apparat blieb 1/, Stunde aufrecht. 
Es wurde CO, ausgeschieden, also das Petroleum im inneren Schenkel 
des U-Rohres herabgedrückt. In der zweiten Viertelstunde wurde der 
Apparat in geneigter Lage gehalten, so daß das angesammelte CO, 
absorbiert wurde. Am Ende dieser Viertelstunde mußte die Meßflüssig- 
keit wieder das Nullniveau erreichen, vorausgesetzt, daß Luftdruck und 
Temperatur konstant geblieben waren, und daß wirklich aller O, aus 
dem Atmungsgefäß entfernt worden war, also das abgeschiedene Gas 
nur aus CO, bestand. 

Sollte nach der anaeroben Periode wieder die Atmung in Luft unter- 
sucht werden, so wurde während 5 Minuten ein feuchter, CO,-freier Luft- 
strom durch den Apparat geschickt. Ein Teil des vorher angesammelten 
CO, mußte dabei allerdings verlorengehen. In der Folge wurde dann der 
verbrauchte O, wie in den schon beschriebenen Versuchen durch neuen 
ersetzt. Quellung und Atmungsmessung bei 30°C. Halbstündige Meß- 
perioden. Zum Vergleich diente je ein Versuch ohne Anaerobiose. 


Triticum sativum. 10g Weizen 24 Stunden auf feuchtem Filter. Anaerobe 
Atmung durch 21/, Stunden. 


Durchschnitt 
Vers.|Kontr, 

Anaerob CO,| 62 60 52 52 52 56 
O, | 108 222(1Std.) 118 111 112 109 108 111 113 112 108 |111} 101 
Aerob | C0, 72 134(1Std.) 82 81 82 79 84 83 79 80 80 | 78| 92 
R.Q.| 0,66 0,60 0,69 0,72 0,73 0,72 0,77 0,74 0,70 0,71 0°74 |0,70| 0,91 


Anaerobe Atmung durch 1 Stunde. Sonst ebenso. 


Durchschnitt 





Vers. |Kontr. 
Anaerob CO, 68 66 67 
O, | 131 132 250(1Std.) 119 121 118 115 107 109 106 104 103 99 100)! 114 101 
Aerob co, 91 92 186(1 Std.) 101 101 100 97 93 93 93 92 92 91 91 92 94 92 
R.Q. | 0,69 0,69 0.74 0,74 0,84 0,83 0,84 0,84 0,86 0,85 0,86 0,88 0,88 0,90 0,92 | 0,82 | 0,91 


Diese Versuche lassen folgende Schlüsse zu : 1. Während der Anaerobiose 
ist die CO,-Produktion geringer als bei O,-Zutritt. 2. Nach Aufhören des 
O,-Mangels setzt sehr bald wieder erhöhte CO,-Produktion ein. 3. Der 
O,-Verbrauch ist vorübergehend etwas gesteigert und dadurch der R.Q. 
im Anfang bedeutend erniedrigt. 4. Die Nachwirkung der Anaerobiose 
hält längere Zeit an, so daß auch der durchschnittliche R.Q. merklich 
niedriger wird als ohne vorangehende Anaerobiose. Bei 2'/, Stunden 
H, ist er noch am Ende des Versuches, also nach 6 Stunden erniedrigt. 
Im ganzen sind die Ergebnisse, soweit zu erwarten ist, denen bei 
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Wasserbedeckung gleich. Die Atmungsstärke ist dort wegen der héheren 
Wasseraufnahme gréBer. Dagegen dauert die Nachwirkung nicht so 
lange an, offenbar, weil das Untertauchen keine so weitgehende O,-Ent- 
ziehung bedeutet. 

Weizen hat keine sehr intensive intramolekulare Atmung. Bei anderen 
Objekten ist eine noch deutlichere Nachwirkung der Anaerobiose zu finden. 


Helianthus annuus. 5 g geschälte Sonnenblumensamen 24 Stunden auf feuchtem 
Filter. 2 Stunden Anaerobiose. 


Durchschnitt 
Vers. | Kontr. 


Anaerob CO,| 120 128 112 120 120 
O,| 393 476 517 497 497 480 480 479 446 457 | 472| 209 
Aerob | CO,| 219 254 287 295 311 300 300 299 276 287 | 283| 156 
R.Q.| 0,56 0,53 0,56 0,59 0,62 0,62 0,62 0,62 0,61 0,62 | 0,60| 0,75 


Hier finden wir als Nachwirkung des Sauerstoffmangels einen sehr 
gesteigerten Gaswechsel. Der Sauerstoffverbrauch ist besonders ver- 
mehrt, zeitweise auf das 2!/,fache des normalen. Doch setzt dieser Anstieg 
erst allmählich ein. Auch die CO,-Produktion steigt an, vorübergehend 
auf das Doppelte der normalen, während sie während der Anaerobiose 
wie gewöhnlich herabgesetzt ist. Der R.Q. ist anfangs sehr niedrig und 
steigt sehr wenig, so daß er auch nach 5 Stunden lange nicht die normale 
Höhe erreicht hat. 

Dieser Versuch ist besonders typisch und wichtig. Sonnenblumen- 
samen erwiesen sich überhaupt für derlei Versuche als besonders geeignet. 
Im geschälten Zustande leiden sie wenig unter Infektion, das Keim- 
prozent beträgt 100% und der Gaswechsel ist sehr intensiv. 


Cucumis sativus. 5g Gurkensamen 24 Stunden auf feuchtem Filter. 


2 Stunden Anaerobiose. 
Durchschnitt 
Vers. | Kontr. 


Anaerob CO,| 106 84 82 76 87 
O,| 278 295 305 310 311 394 298 294 287 261 | 294| 220 
Aerob } CO,| 148 161 163 174 171 170 164 164 161 141 | 162] 130 
R.Q.| 0,53 0,54 0,53 0,56 0,54 0,55 0,55 0,55 0,56 0,54 |0,55| 0,59 


Die Gestalt der O,- und CO,-Kurve ist ähnlich wie im letzten Ver- 
such, doch bleibt der R.Q. fast gleich. Vergleicht man mit einem ,,Nor- 
malversuch‘‘ (S. 692), so fällt auf, daß der Unterschied hier nicht groß 
ist. Auch die unter Wasser gequollenen Gurkensamen verhalten sich 
nicht anders (S. 667). Man darf aber daraus nicht schließen, daß der 
O,-Entzug keinen Einfluß hat. Vielmehr ist umgekehrt auch bei der 
Quellung auf feuchter Unterlage bei den Gurkensamen der Sauerstoff- 
zutritt erschwert, weil Testa und Fruchtfleischreste eine große Menge 
Wasser festhalten. Der normale R.Q., wie er etwa bei geschälten Samen 
zu erwarten wäre, würde jedenfalls höher sein, etwa wie bei Helianthus. 
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Brassica napus. 5 g Rapssamen 24 Stunden auf feuchtem Filter. 
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2 Stunden Anaerobiose. 


Anaerob oe 46 56 58 66 


Aerob | oo 


Zutritt der Luft hier auf durchschnittlich das 3fache, 


IR.Q. 


179 226 211 186 164 160 164 160 158 160 159 158 
0,64 0,69 0,71 0,71 0,71 0,71 0,71 0,72 0,73 0,75 0,76 0,76 |0,71 | 0,85 
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Durchschnitt 
Vers. |Kontr. 


56 


275 324 295 258 230 224 224 220 216 212 209 208|248| 215 


177 | 183 


Raps verhält sich ähnlich wie Gurken; doch ist der R.Q. nicht so 
niedrig wie dort. Man beachte auch, daß die CO,- Produktion nach 


noch nicht auf das 2fache steigt. 


Anaerob C 


Os 
0. 


Aerob co, 


R.Q. | 


Die Dauer der anaeroben 





Lens esculenta. 5g Linsen 24 Stunden auf feuchtem Filter. 
a) 1 Stunde Anaerobiose. 


80 


159 190 19 
1 


103 1 
0,65 0, 


84 


34 
70 0, 


bei Gurken aber 


Durchschpitt 
Vers. |Kontr. 
82 


1 184 171 167 161 156 150 144 140 138 136 134 134 157 173 
51 152 145 143 141 136 132 128 124 124 122 120 120 131 
77 0,82 0,84 0,85 0,87 0,87 0,88 0,88 088 0,88 0,88 0,88 0,88 | 0,80 


142 
0,82 


Atmung war kurz. Trotzdem erreichte 


der R.Q. erst nach 3 Stunden einen konstanten Wert. Die Nach- 
wirkung dauerte aber in Wirklichkeit noch weit länger, denn der O,- 


Verbrauch wurde erst nach 6 Stunden konstant. 


Abweichend von den 


bisherigen Versuchen hebt sich der O,-Wert nicht über den normalen, 
Wir ziehen deshalb zur Nachprüfung 


sondern bleibt etwas darunter. 
einen weiteren Versuch mit langer Anaerobiose heran. 


Anaerob ge 


Aerob | co» 


Hier ist eine Erhöhung des O,-Verbrauchs zu 


IR.Q 


b) 41/, Stunden Anaerobiose. Sonst wie voriger. 


80 80 62 8 90 86 98 9 
178 188 198 198 204 199 191 185 178 
90 104 110 116 114 113 107 105 102 
0,50 0,55 0,55 0,58 0,55 0,56 0,55 0,56 0,51 |0,56 | 0,82 


Durchschnitt 

Vers. |Kontr. 
83 

191 | 173 

107 | 142 


erkennen und ebenso 


die übliche Verminderung der CO,-Produktion, so daß der R.Q. erheb- 


lich unter dem sonstigen Wert liegt. 


so groB wie manchmal sonst. 


Pisum sativum. 


Anaerob CO, 


Aerob 


| 
(R.Q 


0, 
CO, 


feuchtem Filter gequellt. 3 Stunden Anaerobiose. 


190 176 200 184 170 
126 142 146 155 139 
100 120 124 131 121 
0,78 0,84 0,84 0,84 0,87 


170 

137 139 134 132 128 129 128 
119 119 116 114 112 113 112 
0,86 0,85 0,86 0,86 0,87 0,87 0,87 


Doch sind die Ausschläge nicht 


10 g Erbsen 5 Stunden unter Wasser und 16 Stunden auf 


Durchschnitt 
Vers. |Kontr. 
182 | 

135 | 168 
117 | 170 
0,86 | 1,08 
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Die Erbsen, die bisher mit Vorliebe fiir derartige Versuche verwendet 
worden sind, bieten besondere Schwierigkeiten. Wir haben hier den 
einzigen Fall unter allen untersuchten Objekten, bei dem in H,-Atmo- 
sphare mehr CO, gebildet wurde als nach Zutritt der Luft. Und sogar 
im Kontrollversuch erreichte CO, nicht ganz die Héhe wie bei Anaero- 
biose. Dieser Unterschied fallt allerdings fast in die Fehlergrenzen. 
Obgleich auch der O,-Verbrauch auffallenderweise herabgesetzt ist, ist 
der R.Q. in der üblichen Weise erniedrigt. Das war nach Aufenthalt 
unter Wasser nicht der Fall (vgl. S. 667). Die Erklärung des Unter- 
schiedes ist schwierig. Man muß wohl annehmen, daß die Erbsen durch 
die Anaerobiose nachhaltig geschädigt sind, und daß deshalb die Mes- 
sungen während der Nachwirkung nicht verwertbar sind. Allerdings ist 
dann die Konstanz des R.Q. auffallend, ebenso wie die plötzliche Herab- 
setzung von CO, nach Luftzutritt. 

Mit der Änderung der CO,-Produktion bei Sauerstoffmangel hat sich 
besonders BOYSEN-JENSEN (1923) beschäftigt. Er findet bei einer Reihe 
von Objekten, unter denen sich auch Pisum befindet, eine Vermehrung 
von CO, in der Anaerobiose. Seine teleologische Deutung: Größerer 
Umsatz, um den Energiebedarf aus dem weniger ergiebigen Prozeß zu 
decken, wird kaum viel Anklang finden. Auch zeigt sich der Ausschlag 
bei dem Vergleich unseres Versuches (CO, : 182) mit einem Kontroll- 
versuch (CO, : 170) eigentlich selbst bei Pisum recht gering. Eine Schwie- 
rigkeit bei einem derartigen Versuch liegt auch darin, daß selbst in 
Luft im Innern quellender Erbsensamen keine genügende O,-Versorgung 
stattfindet. 

Vergleichen wir für die verschiedenen Objekte die Nachwirkung einer 
Wasserüberschichtung mit der einer Wasserstoffatmosphäre, so wird das 
Hauptinteresse dem R.Q. zukommen, schon weil dieser besser vergleich- 
bar ist als der O,-Konsum oder die CO,-Bildung. Denn letztere beiden 
hängen von der Atmungsintensität ab, die bei zwei scheinbar gleichen 
Samenproben ungleich sein kann und auch von kleinen Verschieden- 
heiten der Versuchsanstellung stärker abhängig ist als der R.Q. Auch 
müßte bei Vergleich der Atmungsstärke der wechselnde Barometerdruck 
berücksichtigt werden, während er die Bestimmung des R.Q. nicht 
beeinflußt. 

Wir finden, daß der R.Q durchwegs nach Verweilen in Wasserstoff- 
atmosphäre kleiner ist als nach Wasser und in letzterem Falle kleiner als 
nach Quellung auf feuchter Unterlage. Auch die Steigerung des O,-Be- 
darfes ist nach H, größer als nach Wasser. Daß Weizen nach Aufent- 
halt unter Wasser mehr O, verbrauchte als nach Verweilen in H,, ist 
keine Ausnahme, weil er nach dem Aufenthalt auf dem feuchten Papier 
während 24 Stunden noch nicht voll gequollen war. Mit der Wasser- 
aufnahme steigt hier die Atmungsintensität, wie auch an der vermehrten 
CO,-Produktion zu erkennen war. Im übrigen verhält sich CO, wech- 
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selnd. Die Unterschiede sind nicht groB, Schlüsse kénnen aus ihnen 
nicht gezogen werden. 

Gemeinsam ist beiden Versuchsarten der O,-Mangel. Seine Folgen 
wirken stundenlang nach. Dabei macht sich ein erhöhter O,-Bedarf 
geltend. Die anfängliche, oft sehr bedeutende Erhöhung der CO,- 
Abscheidung ist aber eine Besonderheit der Nachwirkung des Wassers. 
Sie ist daher auf die Erschwerung der Diffusion zurückzuführen, die im 
Gasraum bedeutend leichter vor sich geht als in wäßrigen Flüssigkeiten 
(SCHROEDER 1924). Nur bei den beiden Fettsamen Cucurbita und 
Helianthus macht sich auch nach Aufenthalt in H, vorübergehend eine 
durchschnittliche Erhöhung von CO, gegenüber der Norm bemerkbar. 

Sehr wenig wissen wir bisher über die Gründe dafür, daß die Befähi- 
gung zur anaeroben Atmung so ungleich ist. Bekannt ist eigentlich nur 
die starke intramolekulare Atmung von Leguminosenkeimlingen, Kar- 
toffelknollen und zuckerreichen Früchten. Mehr ist auch bei Kosty- 
TSCHEW nicht zu finden. Nach GopLEwsKI und POLZENIUS (CZAPEK I, 
1913, S. 74) sollen Ölsamen im O,-freien Raume keine erheblichen Mengen 
CO, abscheiden. Sie schließen daraus, daß die ersten Umsetzungen, 
welche das Fett nach der Hydrolyse erleidet, oxydativer Natur seien. 
Damit stimmt die Erfahrung nicht überein, daß z. B. Helianthuskeim- 
linge Sauerstoffmangel verhältnismäßig gut ertragen (so schon CORRENS 
1892, S. 133), während allerdings Lepidium und Sinapis viel Sauerstoff 
brauchen, um zu wachsen und Reizbewegungen auszuführen. Fettsamen 
verhalten sich also offenbar verschieden in dieser Hinsicht. 

BoysEN-JENSEN (1923) macht darauf aufmerksam, daß bei gleichem 
Zuckerumsatz in der intramolekularen Atmung nur der dritte Teil der 
CO,-Menge entstehen müßte als bei Sauerstoffgegenwart. Dieses Ver- 
hältnis wurde aber in Wirklichkeit nie gefunden. In manchen Fällen 
war die anaerobe CO,-Produktion zu groß, in anderen zu klein. Letzteren 
Fall kann man mit KosTyTsCHEW (1924, S. 95) auf Schädigung zurück- 
führen. Schwerer zu verstehen ist der erstere. Vielleicht spielt dabei 
Stimulation eine Rolle, die für Gärprodukte bekannt und für die ganz 
gleichartige Hefegärung nachgewiesen ist. 

Von Fettsamen hat BoysEn-JENSEN die von Sinapis alba untersucht 
und dabei in Anaerobiose weniger als !/, der aeroben CO,- Produktion 
gefunden ; aber die CO,-Bildung war doch nicht unerheblich. Auch unsere 
Versuche zeigen, daß die Angaben von GopLEWSKI und POLZENIUS zum 
mindesten keine allgemeine Gültigkeit haben. Um das deutlich zu machen, 
stellen wir die während der Anaerobiose unter Wasserstoff abgegebenen 
CO,-Mengen zusammen, indem wir überall auf 5g trockene Samen um- 
rechnen. 

Wir sehen, daß Weizen an unterster Stelle steht und Sonnenblumen- 
kerne an oberster. Der Gehalt an vergärbaren Kohlehydraten entscheidet 
also jedenfalls nicht über die Befähigung zur Anaerobiose. Helianthus 
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Tabelle 1. CO,-Bildung unter Wasserstoff. 








Dauer der CO,-Bildung | Proteinstoffe in % 
Samenart Anaerobiose in % Std. er 

Stunden mm des MeBrohres| Trockensubstanz 
Pisum sativum ...... 3 91 23 
Lens esculenta. ...... 1, 4% 82—83 ? 
Triticum sativum ..... 2% 28 11 
Brassicı napus . . . . . . 2 56 20 
Cucumis sativus . . . . . . 2 87 ? 
Helianthus annuus . . . . . 2 120 25—32 











gibt sogar mehr CO, ab als Pisum, dessen starke intramolekulare At- 
mung bekannt ist und von uns bestätigt werden konnte (z. B. S. 675). 
Die Fettsamen verhalten sich überaus ungleich. Einblick in etwa vor- 
handene Beziehungen zur chemischen Zusammensetzung waren nur aus 
breit angelegten Untersuchungen zu erhoffen; doch macht es den Ein- 
druck, als wenn es am ehesten der Eiweißreichtum wäre, welcher zur 
Spaltungsatmung befähigt. Soweit sie zu finden waren, wurden nach 
WEHMER (1929—1931) die Proteingehalte der Samenarten in die Tabelle 
eingestellt. Es fällt auf, daß die gleiche Reihenfolge gilt, wenn wir die 
Samen nach der anaeroben CO,-Bildung, wie wenn wir sie nach dem 
Eiweißgehalt ordnen. Da nur für vier Arten die nötigen Angaben vorlagen, 
so kann das ein Zufall sein. Doch kann noch der hohe Eiweißgehalt 
der Hefe als des stärksten Gärungserregers und die Abhängigkeit des 
Gärvermögens von dessen Höhe und von der Konstitution der zur Stick- 
stoffversorgung dienenden Verbindungen (H. PRINGSHEIM 1907) für eine 
Beziehung zwischen Ei- 

Tabelle 2. weißgehaltund Befähigung 


Verhältnis der intramolekularen zur zuranaeroben CO,-Bildung 


normalen CO,-Ausscheidung. angeführt werden 














Samenart WILSON x. — Der Wert I/N, nämlich 
das Verhältnis zwischen 
Vicia faba . . . . | 0,829—1,197 : der CO,-Abscheidung wäh- 
Pisum sativum 1,07 : 8 
Lens cultes  . 0.58 rend intramolekularer und 
Lupinus albus . . 0,244 normaler Atmung, dem 
Sinapis alba . . . | 0,177—0,181 BoysEN-JENSEN eine so 
Brassicı napus . . 0,249 0,3 af 
Cucurbita pepo . . 0,350 2 groBe Bedeutung beimiBt, 
Cucumis sativus. . 0,67 daß er theoretische 
aoe? Amen» a 0,77 Schlüsse darauf aufbauen 
Triticum sativum . 0,490 0,73 môchte, scheint von der 


1 Die Berechnung auf drei Dezimalen hat keinen Wert. Schon die zweite in 
unseren Angaben bedeutet nicht viel. 

2 Bei Cucurbita finden wir nach den MeBergebnissen von WıLson 0,37 bzw. 0,4. 

3 Die Versuche mit Helianthus wurden bei 8° C, die iibrigen bei 22°, die unse- 
rigen bei 30°C durchgefiihrt. 
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Art der Versuchsanstellung abhängig zu sein. PFEFFER (1885, S. 648), 
der übrigens die Beziehungen zu der Art der Reservestoffe nicht erwahnt, 
führt einige Ergebnisse seines Schülers WiLson (1882) an, die zum Teil 
mit den gleichen Samenarten gewonnen worden sind wie die unsrigen, 
so daß ein Vergleich angängig ist. 

In unseren eigenen Versuchen war also I/N höher als bei Wırsox. 
Da er mit bewegtem Wasserstoffstrom, mit längeren Zeiten und bei 
niedrigcrer Temperatur! gearbeitet hat, weiß man noch nicht, worauf 
die Unterschiede beruhen. Ich denke aber, der Versuchsanstellung von 
Wirson ist durchaus Vertrauen zu schenken, so daß eine Aufklärung 
nur durch neue Versuche zu erzielen wäre. Nach unseren Ergebnissen 
kann man nicht sagen, daß Fettsamen ein niedriges I/N haben. Eher 
ist eine Beziehung zwischen der Höhe dieses Wertes und dem R.Q. zu 
vermuten. 


IV. Der Einfluß der Sauerstofftension. 

Den Einfluß des O,-Druckes auf die Atmung hat wohl zuerst Gop- 
LEWSKI (1882, S. 521) untersucht. Später ist ihm von SrtıcH (1891) und 
STALFELT (1926) Aufmerksamkeit geschenkt worden. Letzterer hat 
gezeigt, daß eine Erhöhung der O,-Tension insofern von Bedeutung sein 
kann, als dadurch das Eindringen ins Sameninnere erleichtert wird. Dieser 
Punkt mußte für den Übergang von der anaeroben zur aeroben Atmung 
berücksichtigt werden, den wir uns zu studieren vorgenommen haben. 
Es schien uns daher wichtig zu prüfen, wie sich Kohlensäureabscheidung 
und Sauerstoffverbrauch bei verschiedenen Sauerstofftensionen verhalten. 


Zu diesem Zweck war die Paraffinölmethode in ihrer ursprünglichen 
Form nicht gut zu brauchen, weil sie nur eine Erneuerung des ver- 
brauchten Sauerstoffes, aber nicht ohne weiteres die Erzielung beliebiger 
O,-Drucke erlaubt. Wir verwendeten hierfür die Methode B (2. Mitteilung, 
1931, S. 433), bei der das in der Versuchszeit gebildete CO, nach Ablesung 
des Meniskusstandes, der die Differenz zwischen O,-Verbrauch und 


1 Was den Einfluß der Temperatur anbelangt, so ist nicht viel darüber bekannt. 
Die Menge der in der intramolekularen Atmung gebildeten Kohlensäure nimmt 
bei allen aeroben Organismen schnell ab. Dies beruht vermutlich auf Selbstver- 
giftung. Eine solche müßte infolge der Erhöhung des Umsatzes bei höherer Tem- 
peratur schneller eintreten als bei niedriger. Die Folge wäre, daß I/N bei höherer 
Temperatur kleiner sein müßte als bei tiefer. FERNANDES (1923, S. 216) hat das 
für Pisum tatsächlich gefunden, denn bei 25° war CO, anaerob > aerob, bei 30° 
verhielt es sich aber umgekehrt. Der Vergleich der aus den Witsonschen Ergeb- 
nissen berechneten Werte zeigt das Umgekehrte: seine bei 22° erhaltenen I-Werte 
sind im Verhältnis zu N kleiner als die unserigen, die bei 30° erzielt wurden. Da 
zudem seine Methode, bei der CO, und Alkohol mit dem Gasstrom weggeführt wur- 
den und dadurch sogar an schädlicher Wirkung eingebüßt haben müssen, eine Erklä- 
rung nicht ermöglicht, so können nur neue Versuche zeigen, wodurch der Mangel 
an Übereinstimmung zwischen den zeitlich sehr auseinanderliegenden Messungen 
zustande gekommen sein kann. 
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CO,-Bildung angibt, in Lauge aufgefangen und titriert wird. Das Hin- 
überdrücken des CO, ins Titrierkélbchen (vgl. 2. Mitteilung 8. 434) 
wurde durch das Gasgemisch bewirkt, in dem die Samen atmen sollten, 
so daß dadurch gleich die Atmosphäre für die nächste Versuchsperiode 
hergestellt war. 

Als Gasgemische dienten: Reiner Sauerstoff = 1 Atmosphäre O,, Luft 
= 0,2 Atmosphären O,, und 95% Stickstoff + 5% Sauerstoff = 0,05 Atmo- 
sphären O,. In dem Gasometer, der zur Bereitung des N,-O,-Ge- 
misches diente, wurden auch die anderen Gase aufgefangen, nachdem 
sie durch Lauge von CO, befreit worden waren. Beim Einfüllen der 
Gase ins Atmungsgefäß wurde wegen der früher beschriebenen Vor- 
kehrungen die Temperatur nicht verändert, so daß sogleich mit einem 
neuen Versuch begonnen werden konnte. 


Der Versuchsgang war also kurz ausgedrückt folgender: 


50 Minuten Gas durchleiten 

10 Minuten Ausgleich | 

Hahn schlieBen Vorperiode 
Nach 15 Minuten ablesen | 

15 Minuten Gas durchleiten, CO,-Absorption 


5 Minuten Ausgleich 

Hahn schließen, inzwischen titrieren und Kélbchen neu füllen 
Nach 15 Minuten ablesen 

10 Minuten Gas durchleiten, CO,-Absorption 

5 Minuten Ausgleich 

usw. wie oben. 

Die Zeiten sind so gewählt, daß nach der Vorperiode jeder Versuch 
!/, Stunde dauert. 

Für die Versuche sollten Objekte verwendet werden, die sich nach 
den Vorversuchen typisch verschieden verhalten. Wir wählten einer- 
seits Linsen, andererseits eine frische Probe des schon früher verwendeten 
Dioseger Weizens mit 100% Keimung. Das Saatgut wurde entweder 
15 Stunden unter Wasser oder 18 Stunden auf feuchtem Papier vor- 
gequollen. 

Der Gang des R.Q. wird durch die Kurven in Abb. 9 und 10 wieder- 
gegeben. Bei dem auf feuchter Unterlage gequollenem Weizen (Abb. 9 oben) 
ist die CO,-Produktion überall kleiner als der O,-Verbrauch, also R.Q. « 1. 
Eine Erhöhung der O,-Tension auf 100% senkt ihn von + 0,8 auf + 0,7. 
Das ist durch vermehrten O,-Verbrauch, nicht durch Verminderung der 
CO,-Ausscheidung bedingt. Vergleichen wir die Kurven für unter Wasser 
gequollene Weizenkörner, so sehen wir, daß sie hoch ansetzen, um rasch 
zu sinken (Abb.9 unten). Das bedeutet Nachwirkung der Anaerobiose, vor- 
übergehende Abgabe der gespeicherten Kohlensäure. Diese Nachwirkung 
ist um so nachhaltiger, je weniger Sauerstoff auch weiterhin zur Ver- 
fügung steht. Erst etwa 3—4 Stunden nach Versuchsbeginn ist der 
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Unterschied gegenüber den unter Luftzutritt gequollenen Samen einiger- 
maßen ausgeglichen; ganz normale Verhältnisse treten aber erst wesent- 
lich später ein. Die Ergebnisse stimmen, soweit vergleichbar, sehr gut 
mit denen von STALFELT (1926) an Sinapis überein. 
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Abb. 9. Kurven für den Gang des R.Q. von Triticum sativum. Messungen in balbstündigen 
Pausen mit Hilfe einer gemischt volumetrisch-titrimetrischen Methode bei verschiedener 
O,-Tension. Oben 18 Stunden auf feuchtem Papier; unten 15 Stunden unter Wasser gequollen. 
Ordinate: R.Q.; Abszisse: Zeit in Stunden. ---- 100%, O:; — — 20°, Oy; ..... 5% Os. 


Bei Linsen finden wir eine noch stärkere Beeinflussung des O,-Ver- 
brauches durch die Sauerstofftension und eine geringe der CO,-Entbin- 
dung. Dies gilt sowohl fiir unter Wasser wie bei Luftzutritt gequollene 
Samen. Im ersteren Falle ist die Kohlensäuremenge aber geringer, daher 
der R.Q. kleiner als im letzteren (Abb. 10). Die Nachwirkung, welche 
sich in CO,-Stauung zeigt, ist in diesen Versuchen nicht erkennbar, weil 
durch das Durchleiten des Gasstromes vor Beginn der Messung der 
ÜberschuB an CO, fortgeführt worden ist. Es ist auffallend, daB das 
bei Weizen nicht der Fall ist. Man erkennt hier gut den Unterschied 
zwischen dem EinfluB der CO,-Speicherung und dem der intramoleku- 
laren CO,-Bildung (vgl. 2. Mitteilung 1931, S. 447). 
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Betont sei, daB bei Linsen die CO,-Entbindung kein gutes MaB der 
Atmung gibt, im Gegensatz zu der Auffassung von KosryrsonEew (1924, 
S.3 und 33). 

Mit den unseren vergleichbare Versuche verdanken wir Srıc# (1891, 
S. 1), der den Atmungsquotienten bei verminderter Sauerstoffspannung, 
allerdings nur an älteren Keimlingen, untersucht hat. Seine Methode 
erlaubte nur eine einmalige Bestimmung am Ende jedes Versuches. Er 
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Abb. 10. Wie voriges für Lens esculenta. 


fand bei Weizen und Linsen ein Steigen des R.Q. erst unterhalb 5% 
Sauerstoff, und zwar für Weizen 3,35 in 3% O, gegenüber 0,93 in 5% O,, 
bei Linsen 2,0 in 3,7% O, gegenüber 0,7 in 12% O,. Auch die absolute 
Menge verbrauchten Sauerstoffes und gebildeter Kohlensäure änderte sich 
nicht wesentlich, wenn der Sauerstoffgehalt der Atmosphäre von 20 
auf 5% herabgesetzt wurde. Darin stimmen unsere Ergebnisse mit 
denen von STICH überein. 

Bei der Atmung in 100% Sauerstoff steigt allgemein der Sauer- 
stoffverbrauch etwas, die Kohlensäureabscheidung bleibt aber gleich. 
Folglich ist der R.Q. etwas kleiner als bei der Atmung in 20% O, 
(Luft) oder 5% O,. Bei unter Wasser gequollenen Linsen ist in 
reinem Sauerstoff die Atmungsintensität etwas erhöht, denn nicht nur 
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der O,-Bedarf, sondern auch die CO,-Produktion sind in reinem Sauer- 
stoff größer als in Luft. Ähnlich hat JOHANNSEN (1885) bei der Atmung 
von Sonnenblumen- und Maiskeimlingen — nach Quellung in Wasser — 
in 100% Sauerstoff eine etwas größere Menge abgegebener Kohlen- 
säure gefunden als in Luft. Bei Erbsen war das allerdings nicht der Fall 
(vgl. auch KostytscHew 1924, 8. 18). 

Im ganzen wird der Atmungsquotient durch die O,-Tension nicht 
sehr stark beeinflußt, außer bei Weizen die erste Zeit nach der Quellung 
unter Wasser. Wir diirfen das auf schnellere Wiederherstellung der 
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Abb. 11. Wie Abb. 9; aber Bestimmung an zwei Proben rein volumetrisch. Triticum. 





normalen O,-Verhaltnisse im Innern des Samens zuriickfiihren, wodurch 
die anaerobe Atmung in die normale übergeht. 

Indem wir mit zwei Saatgutproben in zwei Atmungsgefäßen arbei- 
teten, konnten wir an gleich behandeltem Material noch einmal mit einer 
anderen, rein volumetrischen Methode den R.Q. bei verschiedenen O,- 
Tensionen bestimmen. Die Ergebnisse zeigen die Kurven in Abb. 11 
und 12. Man sieht auf den ersten Blick die große Ähnlichkeit der 
Kurven mit denen in Abb. 9 und 10. Leider sind aber doch auch er- 
hebliche Unterschiede festzustellen, welche zeigen, daB mindestens eine 
der beiden Methoden nicht zuverlässig ist. 

Wir finden nämlich, daB bei rein volumetrischer Bestimmung die 
R.Q. durchwegs höher liegen als bei Heranziehung der Titration. Dies 
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kann nicht daher kommen, daB wir das eine Mal mit einer, das andere 
mit zwei Proben gearbeitet haben, was wir anfangs als den Hauptmangel 
dieser Methode angesehen hatten. Und da die O,-Bestimmung beide 
Male dieselbe ist, kann der Fehler nur bei der Bestimmung des CO, 
unterlaufen sein. Wir müssen den héheren Wert fiir die Kohlensäure 
als den richtigen ansehen und kommen so zu dem SchluB, daB bei der 
Überführung des CO, ins Titriergefäß nicht alles CO, erfaßt worden ist. 
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Abb. 12. Wie Abb. 10; aber Bestimmung an zwei Proben rein volumetrisch. Lens. 


Falls die Lauge ausreicht, ist die Absorption aus ruhender Luft bei 
genügend langer Zeit immer noch vollkommener! 

Die Bestimmung kleiner Kohlensäuremengen liegt vorläufig noch 
recht im argen. Unser Apparat mit starker Lauge scheint uns noch am 
besten. Bei der titrimetrischen Bestimmung benutzt man entweder das 
altbewahrte Pettenkoferrohr, welches aber ein Umfiillen mit den dadurch 
bewirkten Unbequemlichkeiten und Fehlerquellen nötig macht, oder 
GefaBe, in denen direkt titriert wird, in denen aber die Absorption unvoll- 
kommener ist wegen der beschränkten Flüssigkeitsmenge. Nimmt man 
die Lauge zu stark, so wird die Titration zu ungenau, nimmt man sie 
schwach, so wird nicht alles absorbiert. Die Lösung hat ja bald auch 
eine gewisse Kohlensäurespannung, und wenn der durchgehende Gas- 
strom wenig CO, führt, so wird nicht alles zurückgehalten. 
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Sehen wir uns die Kurven Abb. 9—12 noch einmal im Zusammenhang 
auf die Héhe des R.Q. an, so finden wir, daB er fast überall unter 1 
liegt. Nur bei Weizen, der unter Wasser gequollen ist, bleibt er in 5% 
O, anfangs über 1, während er in 100% O, bald auf 0,7—0,8 sinkt. 
Bei Linsen ist der R. Q. wesentlich kleiner und bewegt sich meist zwischen 
0,5 und 0,6. Durch hohen O,-Druck kann er aber noch weiter reduziert 
werden, was, wie wir schon wissen, nicht durch Verminderung der CO,- 
Bildung, sondern durch vermehrten Sauerstoffverbrauch bewirkt wird. 


V. Einfluß von Temperatur und Quellzeit. 

Die Abhängigkeit der Atmungsenergie von der Temperatur und dem 
Alter der Keimlinge kann als grundsätzlich geklärt gelten. Beide wirken 
fördernd, soweit nicht sekundäre Schädigungen oder ein Überschreiten 
des eigentlichen Keimstadiums störend dazwischen treten. Sehr viel 
unklarer ist der Einfluß auf den Atmunsquotienten. Das geht z. B. aus 
der Darstellung bei FERNANDES (1923) hervor und ist neuerdings auch 
nicht besser geworden. Aus den Erörterungen des Genannten, sowie 
denen bei KostyTscHEw (1924) und den Ergebnissen der vorangehenden 
Abschnitte kann man sich einen Begriff davon machen, was alles bei 
derartigen Untersuchungen zu berücksichtigen ist. Wir hoffen aber, daß 
kurzfristige Reihenmessungen, wie sie mit unserer Versuchsanstellung 
möglich sind, doch etwas mehr Licht in die Frage bringen werden. 

Um die Versuche auf genügend breiter Grundlage anstellen zu können, 
wurden sie nur- mit drei Objekten angestellt, nämlich Triticum mit 
Stärkeendosperm, Lens mit Stärke und Eiweiß und Helianthus mit Fett 
und Eiweiß. Von Triticum stand uns eine Probe von Dioseger Winter- 
weizen mit 98% Keimfähigkeit, von Lens esculenta eine Samenprobe 
mit 96% und von Helianthus eine solche mit 100% Keimfähigkeit 
zur Verfügung. 

Je 10g, bei Sonnenblumen im geschälten Zustande, wurden bei 30° 
auf feuchtem Filtrierpapier zur Quellung gebracht. Hierzu wurde immer 
die gleiche Temperatur benutzt, um gleichmäßiges Material zu besitzen. 
Die Versuche selbst erfolgten bei 20 und bei 30°. Zwei Wärmestufen 
schienen uns für den Anfang genügend, um zu sehen, ob die Tem- 
peratur einen Einfluß hat. Tiefere Temperatur hätte eine zu schwache 
Atmung, höhere einen schädlichen Einfluß zur Folge gehabt. Der 
Temperaturwechsel von der Quellung zum Versuch mußte bei den 
Versuchen bei 20° in Kauf genommen werden. Er schien uns weniger 
bedenklich als die Verwendung gar zu verschiedener Entwicklungszu- 
stände, wie sie notwendig geworden wäre, wenn wir die Quellung bei der 
Versuchstemperatur vorgenommen hätten. 

Die Dauer der Quellung betrug 12, 24, 36 und 48 Stunden. Bei 
Helianthus konnte 2 Tage altes Material nicht mehr verwendet werden, 
weil es zu stark infiziert war. Die Messung der Atmung wurde gewöhnlich 

Planta Bd. 19. 45 
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während 8 Stunden fortgesetzt. Danach erfolgte jedesmal eine Bestim- 
mung der Gewichtszunahme und des Volumens der Samen. 
Während der einzelnen Meßreihen blieben die Atmungsstärke und der 
Atmungsquotient nahezu konstant, bis auf die allerersten, oft etwas 
abweichenden Ergebnisse, die hauptsächlich auf CO,-Speicherung während 
der Quellung zurückzuführen sind, und manchmal ein geringes Abfallen 
der Atmungsstärke am Ende, das wohl durch Wasserverlust bewirkt ist. 
Wir konnten somit für Vergleiche Durchschnittszahlen verwenden, die 
bei den Versuchen dieses Abschnittes aus den zehn offensichtlich zuver- 
lässigsten Messungen unter Fortlassung gewöhnlich der drei ersten und 
der drei letzten berechnet wurden. Damit man sich ein Urteil über die 
Berechtigung dieses Verfahrens bilden könne, sollen im folgenden einige 
Zahlenreihen ohne Fortlassungen wiedergegeben werden (Tabelle 3). 


Tabelle 3. Einfluß der Temperatur und der Quellzeit 
auf die Atmung. 
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Man sieht, einige Reihen für Sauerstoff und Kohlensäure könnten 
schöner sein; doch gehen die Zahlen nicht zu sehr auseinander, um 
Durchschnitte zu ziehen, wenn man die ersten und letzten Werte als 
am wenigsten zuverlässig fortläßt. Die Reihen für R.Q. überraschen 
sogar durch ihre Gleichförmigkeit. Das besagt aber natürlich noch nicht, 
daß nicht ein systematischer Fehler vorhanden ist, und ein solcher ist 
leider auch bei den niedrigsten Werten zu befürchten, da unsere Methode, 
wie oben dargelegt (S. 661), bei geringem Gaswechsel zu hohe R.Q. 
ergibt. Deshalb ziehen wir aus diesen Versuchen den Schluß, daß bei 
Weizen innerhalb der gegebenen Grenzen der R.Q. mit der Quellzeit 
und der Temperatur etwas zunimmt. 

Es würde zu weit führen, alle Meßreihen so ausführlich wiederzu- 
geben. Wir stellen daher nur die Durchschnittswerte nebst einigen 


Tabelle 4. Abhängigkeit des Atmungsquotienten von Quellzeit 
und Temperatur. 





























Ww r- - pe 
Quellzeit ents zu Barometer a p.m R.Q. 

Std. % mm Hg mm mm 

Triticum sativum. 
12 22 Qu 718 28 24 0,84 
20° 24 29 Wu 720 60 52 0,85 
36 34 1, em 732 95 81 0,85 
48 37 l em 718 125 112 0,89 
12 30 Qu 708 59 52 0,88 
30° 24 34 Wu 719 101 92 0,91 
36 40 34 cm 723 154 144 0,93 
48 45 2 cm 721 179 170 0,95 
Lens esculenta. 
12 48 Wu 711 62 51 0,82 
20° 24 50 1, cm 709 172 143 0,83 
36 54 l cm 714 189 145 0,77 
48 60 2cm 711 205 158 0,77 
12 48 Wu 709 83 63 0,83 
30° 24 50 1, cm 716 173 142 0,82 
36 55 14% cm 711 194 151 0,77 
48 60 2 em 714 215 165 0,77 
Helianthus annuus. 

12 17 Wu 726 54 41 0,77 
20° 24 22 1, cm 703 74 59 0,79 
36 40 lcm 705 117 82 0,70 
12 20 Wu 728 148 116 0,79 
30° 24 27 1, em 728 209 156 0,75 
36 40 lem 720 300 213 0,71 


Die Quellung geschah immer bei 30°. Die Wasseraufnahme ist in Prozenten 
des Lufttrockengewichtes angegeben. Fiir die Keimungsstadien bedeutet: Qu = 
Nur Quellung; Wu = Wurzel eben durchgebrochen; 1/,cm usw. = Wurzel !/, cm 
lang usw. O, und CO, in Millimeter Petroleum ohne Umrechnung auf eine andere 
Temperatur, aber nach Korrektur auf konstanten Luftdruck und konstante Tem- 
peratur mit Hilfe der Ablesung des Kontrollgefäßes. 

45° 
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erlauternden Angaben zusammen (Tabelle 4). Die Umrechnung der in 
Millimeter angegebenen Werte fiir O, und CO, auf Kubikmillimeter bei 
0° und 760 mm Druck haben wir aufgegeben, weil die Formel (2. Mit- 
teilung 1931, S. 433) so verwickelt ist, daß die Rechnung unverhältnis- 
mäßig viel Zeit erfordert. Für einen Vergleich ist nur der Wechsel des 
Barometerstandes bedenklich. Um eine spätere Umrechnung möglich 
zu machen, geben wir ihn für jede Versuchsreihe an!. Trotz wechseln- 
dem Luftdruck läßt sich überall deutlich erkennen, wie die Atmungs- 
intensität mit der Quellzeit zunimmt. Für den Vergleich der Atmung 
bei verschiedenen Temperaturen ist dagegen die Berücksichtigung der 
Ausdehnung der Gase von 20 auf 30° unbedingt nötig, wie das bei den 
Kurven Abb. 13 geschehen ist. 

Aus diesen Zahlen sind folgende allgemeine Schlüsse zu ziehen: Die 
Atmungsstärke, erkennbar sowohl aus Sauerstoffverbrauch wie aus 
Kohlensäurebildung, nimmt mit dem Quellungsgrade zu. Das Verhält- 
nis beider Werte, also der Atmungsquotient, ändert sich verhältnis- 
mäßig wenig. Bei Triticum nähert sich der R.Q. mit der fortschreitenden 
Entwicklung immer mehr 1, d.h. derjenigen Größe, die bei Zuckerver- 
atmung zu erwarten wäre. Bei Lens ist der R.Q. kleiner und sinkt mit 
der Zeit noch etwas ab*. Das spricht gegen Zuckerveratmung, obgleich 
es sich hier um einen ,,Starkesamen“ handelt. Vielleicht spielt Veratmung 
von Eiweiß eine Rolle, das in Linsen so reichlich vorhanden ist. Erbsen 
allerdings, die bei der chemischen Analyse ganz ähnliche Werte geben 
(WEHMER 1929/31, S. 558—564), verhalten sich, wie wir noch sehen 
werden, ganz anders. Helianthus besitzt einen noch niedrigeren R.Q., 
der nach I!/,tägiger Quellung diejenige Höhe hat, die einer Fettver- 
brennung entspricht (GoDLEWSKI, KOSTYTSCHEW, STALFELT, MALHOTRA?). 
Im Anfang ist er etwas größer. Dieser Unterschied dürfte zuverlässig 
sein, da er sich bei beiden Versuchsreihen, der bei 20 und der bei 30° 


1 Die Veränderungen während einer MeBreihe sind schon durch die Korrektur 
mit Hilfe des Vergleichsgefäßes unschädlich gemacht. 

2 Der zeitliche Abfall des R.Q. kann zum Teil auf Versuchsmängeln beruhen. 
Zur Entschuldigung möge angeführt werden, daß andere Methoden solche Diffe- 
renzen nicht hätten erfassen können. So umfangreiche, eine gegenseitige Kontrolle 
ermöglichende Versuchsreihen sind bisher nicht durchgeführt worden. 

3 In der Arbeit von KRASINSKA (1928) sind ganz andere Werte für Helianthus 
angegeben, nämlich R.Q. 1. Tag 0,928; 4. Tag 0,488; 7. Tag 0,644. Das Fett soll 
zu 56% in Kohlehydrate verwandelt und nur zu 44% verbraucht werden. Diese 
Arbeit ist mir nur aus einer Besprechung im Botan. Zbl. bekannt. Sie ist polnisch 
und nicht ungarisch, wie der Ref. angibt. Derselbe dürfte also nur das fran- 
zösische Résumé verwendet haben. Ob dieses die Ergebnisse richtig wiedergibt, 
konnte ich nicht prüfen. Die auffallenden Abweichungen von der üblichen Auf- 

und den Resultaten anderer mahnen zur Vorsicht, um so mehr, als eine 
Angabe der R.Q. auf drei Dezimalen keinen Sinn hat und darauf deutet, daß es 
sich um einmalige und nicht durch irgendwelche Kontrollen erhärtete Messungen 
handelt. 
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zeigt, und da Helianthus, besonders bei 30°, so stark atmet, daB Ver- 
suchsmangel nicht wesentlich gestért haben kénnen. Die Steigerung des 
Gaswechsels mit der Temperatur ist bedeutend gréBer als bei den anderen 
Objekten, was zum Teil seine Ursache im Fehlen derber Hiillen haben 
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Abb. 13. Kurven geben den Einfluß von Temperatur und Quellzeit auf Sauerstoffverbrauch 
und Kohl duktion wieder Helianthus ; Lens lenta; Triticum sativum. 








Die bei 30° gemessenen Werte zum Vergleich mit denen von 20° auf diese Temperatur 
reduziert. Die beiden oberen Kurven sind die für 30°. Bei Lens ist der Untersohied un- 
erheblich und kehrt sich sogar mehrfach um. Die Meßzahlen hierzu finden sich auf 8. 687. 


kann. Bei Lens macht die Temperatursteigerung von 20 auf 30° auf- 
fallenderweise sogar fast gar nichts aus (Abb. 13). Man sieht, welche 
Abweichungen von scheinbar allgemein gültigen Regeln man bei Unter- 
suchung einer größeren Zahl von Objekten beobachten kann. 


VI. Reservestoffe und Atmungsquotient. 
Es ist von vornherein klar, daß die Natur des Atmungsmaterials 
die Menge des Sauerstoffes bestimmt, welcher aufgenommen wird, wenn 
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eine gewisse Menge Atmungskohlensäure entsteht. Betrachten wir den 
eigentlichen Atmungsvorgang als eine vollständige Oxydation, so muB 
die Größe des theoretischen R.Q. von der chemischen Zusammensetzung 
des unmittelbar in diesen Vorgang gerissenen Substrates abhängen. Auch 
wenn wir annehmen dürfen, daß das Substrat eine labile Hexoseform 
ist, so ist damit noch nicht gesagt, daß der gemessene R.Q. immer = 1 
sein muß, wie es der Verbrennung eines Kohlehydrates entspricht. Im 
Anfang der vorigen Mitteilung sind die Gründe hierfür schon auseinander- 
gesetzt. 

Der R.Q. kann nur — 1 sein, wenn nicht nebenher andere Vorgänge 
sich abspielen, welche als Reduktionen oder Oxydationen den Gaswechsel 
beeinflussen. Gerade bei den keimenden Samen ist das nun stets der 
Fall. Beim Reifen (GoDLEWsKI 1882, S. 537) entstehen relativ sauerstoff- 
arme Verbindungen, wie Eiweißstoffe und Fette, von denen die ersteren 
zum Teil, die letzteren wohl meist fast ganz bei der Keimung wieder auf 
die Stufe der Kohlehydrate zurückkehren oder auch ganz oxydiert werden. 
Deshalb ist der R.Q. keimender Samen meist kleiner als 1. Selbst bei 
sog. Stärkesamen können wir bei der Keimung nicht dauernd einen 
R.Q. = 1 erwarten, weil neben Kohlehydraten stets noch andere Stoffe 
gespeichert werden oder während des Keimungsstoffwechsels entstehen. 
Ebensowenig ist bei den Fettsamen ein R.Q. zu finden, welcher der 
vollständigen Verbrennung des betreffenden Fettsäureestergemisches 
entspräche, weil immer ein Teil des Fettes in Kohlehydrate und andere 
Stoffe übergeht. Selbst wenn diese dann auch verbrannt werden, so ist 
doch eine zeitliche Verschiebung eingetreten, die sich in einem Gang 
des R.Q. zu erkennen geben muß. Wir können sogar, ohne zu sehr zu 
übertreiben, sagen, daß ein R.Q. von 1 oder 0,7, wie er der Kohlehydrat- 
oder Fettverbrennung entspräche, bei keimenden Samen nur zufällig 
auftreten kann, etwa als Durchgangs- oder Durchschnittswert, aber nicht 
für die Dauer. Immerhin kann das Meßergebnis bei starkem Vorherrschen 
eines bestimmten Reservestoffes und nahezu völliger Verbrennung des- 
selben dem errechneten Idealwert sehr nahe kommen, so daß die Ab- 
weichung mit den älteren Methoden nicht faßbar gewesen wäre. Die 
Zwischenstufen des Stoffwechsels, welche schließlich zu CO, und H,O 
führen, haben dabei auf den R.Q. keinen Einfluß, so daß aus diesem 
kein Schluß auf das eigentliche Atmungssubstrat gezogen werden kann. 
Diese Überlegungen schränken zwar den Wert der genauen Bestim- 
mung des R.Q. gegenüber den erst gehegten und naheliegenden Hoff- 
nungen etwas ein, machen sie aber doch nicht überflüssig. Vielmehr 
erwarten wir, daß weitere Bemühungen auf diesem Gebiete, welche 
durch die vereinfachte Methodik erleichtert werden, Ausgangspunkt und 
Zielrichtung für chemische und energetische Untersuchungen geben 
werden, für welche unsere Untersuchungen nur die Vorbereitung sein 
können. 
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Die Grundlage aller Tatsachen und Vorstellungen auf dem Gebiete 
des R.Q. verdanken wir der klassischen Arbeit von GopLEwskt (1882). 
Wenn auch seine Methode noch mangelhaft war und seine Schlüsse sich 
in chemischer Hinsicht nur auf fremde Untersuchungen an anderen 
Samenarten stützen konnten, so ist in dieser Arbeit doch alles Wesent- 
liche schon zu finden und vielmehr, als aus späteren Darstellungen ersicht- 
lich wird. Wir werden deshalb auch seine Abhandlung heute noch zum 
Vergleich heranzuziehen haben. 

GODLEWSKI hat zwei wichtige Feststellungen gemacht, nämlich 

1. daß Fettsamen einen bedeutend niedrigeren R.Q. besitzen als 
Stärkesamen, bei denen er ungefähr = 1 ist, und 

2. daß bei den ersteren der R.Q. nicht konstant ist, sondern erst 
sinkt und dann wieder ansteigt. Seine Erklärung dieser Befunde, welche 
allgemeine Anerkennung gefunden hat, besagt, daß bei Fettsamen das 
Öl das Atmungsmaterial bildet und seiner chemischen Zusammensetzung 
wegen mehr O, zur Verbrennung benötigt als Stärke, daß aber eine 
mindestens teilweise Umwandlung des Öles in Kohlehydrate stattfindet, 
wodurch vorübergehend noch mehr O, verbraucht wird, als der bei der 
Fettverbrennung entstehenden Kohlensäure entspräche. 

Die Schlüsse von GoDLEWSKI stützen sich auf die Untersuchung von 
Linum usitatissimum, Cannabis sativa, Medicago sativa und Raphanus 
sativus als fetthaltigen und von Pisum sativum und Triticum sativum 
als stärkehaltigen Objekten. Seine Methode war langwierig und erlaubte 
nicht die Gewinnung mehrerer Werte am gleichen Material, weshalb die 
Ergebnisse heutigen Bedürfnissen nicht ganz genügen. Auch muß Quel- 
lung im Wasser sowie die volumetrische O,-Bestimmung ohne Wasser- 
bad und der Vergleich der so gewonnenen Werte mit den gravimetrisch 
erzielten für CO, zu Ungenauigkeiten geführt haben, deren Größe nicht 
abgeschätzt werden kann. Trotzdem sind die Ergebnisse der überaus 
sorgfältigen Arbeit bis zu einem gewissen Grade zuverlässig und genügen 
für eine erste Annäherung. Weitere Bestimmungen ähnlicher, zum Teil 
besserer, zum Teil schlechterer! Art sind von BONNIER und ManGın (1884 
und 1886), STALFELT (1926), KRASINSKA (1928), MALHOTRA (1931) u. a. 
durchgeführt worden. Literatur bei KOSTYTSCHEW. 

Die von GoDLEWSKI verwendeten Objekte konnten wir leider größten- 
teils nicht brauchen. Bei Linum stört die Schleimepidermis sehr, welche 


1 Ebenso wie die Methode von FRIETINGER (1927), die schon in der 2. Mit- 
teilung (S. 427) kritisiert worden ist, muß auch die von GERHART (1930) verworfen 
werden. Sein Apparat ist überempfindlich und durch Gummischläuche, ungenügende 
Temperaturkonstanz und unpraktische Unterbringung der Lauge, welche das CO, 
absorbieren soll, kaum zuverlässig. Die Versuchsdauer betrug nur 1 Minute. In 
dieser Zeit kann ein Atmungsgefäß mit einem Innenraum von 75—80 cem ohne 
Schütteln kein Gleichgewicht ergeben. An sich wären Versuche mit möglichst 
kurzer Meßzeit gerade bei der vom Verfasser untersuchten Temperaturabhängig- 
keit der Atmung sehr erwünscht. 
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den Sauerstoffzutritt erschwert. Cannabis ist stark dem Befall der toten 
Gewebe der Fruchtwand durch Pilze unterworfen. Medicago pflegt un- 
gleich zu keimen und enthält wenig Fett. Anstatt Raphanus haben wir 
lieber Brassica verwendet, weil die Samen größer sind. Auch diese sind 
noch recht klein für unsere Technik, bei der es nötig ist, sie äußerlich 


Tabelle 5. Ergebnisse der Bestimmung des Atmungsquotienten ver- 


schiedener 


Zur Durchschnittsberechnung 


Samenarten nach 12- oder 24 stündi 


feuchtem Papier bei 300. 


stehenden Werte verwendet. 


ger Quellung auf 
wurden die zwischen den senkrechten Strichen 

















Quell- 

zeit 

Stdn. 

12 Helianthus annuus 0,70 0,73 0,75| 0,75 0,77 0,80 0,79 0,79 0,80 

Durchschn. 0,79 0,80 0,79 0,80 0,79 0,79 0,80 0,79 

12 Cucumis sativus 0,90 0,66 | 0,66 0,71 0,67 0,66 0,66 0,62 0,63 
D = 0,67 0,65 0,66 0,66|0,63 0,59 

12 Brassica napus 13 0,81 0,81|0,85 0,85 0,88 0,84 0,84 0,88 
D = 0,87 0,89 0,89 0,89 0,89 | 0,88 0,88 0,87 0,87 

24 - À a 0,87 | 0,77 0,78 0,82 0,81 0,80 0,82 0,82 | 0,84 

12 4 0,57 10,59 0,62 0,61 0,60 0,62 0,62 0,62 0,62 
D= 0,81 0,63 0,62 | 

24 Ricinus communis || 0,65 0,65 0,06 0,66 0,66 0,66 0,67 0,64 0,65 

24 1 ‘ 0,73 | 0,90 0,90 0,86 0,90 0,90 0,90 0,89 0,89 
D = 0,89 0,89 0,89 | 

24 Convolvulus tricolor 0,81 0,71 0,74 0,71 0,69 10,70 0,74 0,74 0,76 
D = 0,74 0,75 0,74 0,74 0,73 0,73 0,73 0,71 

24 Pisum sativum 0,5 |1,08 1,02 1,02 1,0 0,95 0,95 0,97 1,0 
D=1,0 0,97 1,03|1,03 0,96 0,92 0,98 

12 Leus esculenta 1,17 0,92 0,81|0,82 0,82 0,79 0,81 0,82 0,81 
D = 0,82 0,81 0,83 0,83 0,83 0,83 

24 Phaseolus vulgaris 0,94 | 0,90 0,91 0,91 0,92 0,92 0,92 0,92 0,92 

24 he om - —# 0,89 | 0,81 0,82 0,82 0,82 0,83 0,84 | 

= ‚82 

12 Secale cereale 10,86 0,85 0,87 0,86 0,87 0,87 0,87 0,87 0,87 
D = 0,87 0,88 0,88 | 

24 Triticum sativum 0,92 0,87 0,86/0,87 0,87 0,88 0,89 0,90 0,87 
D = 0,88 0,87 0,88 0,88 0,90 | 0,89 0,89 0,89 

24 Zea mais 0,80 | 0,73 0,71 0.71 0,71 0,71 0,71 0,71 0,73 
D — 0,72 0,72 0,73 | 

12 | Fagopyrum esculentum || 0,91 0,91 0. 0,90 0,90 0,92 0,92 0,91 0,92 
D=0,91 22 0,92 | ss 


abzutrocknen. Wir haben acht Arten von »Stärkesamen‘ und acht von 
„Fettsamen‘ untersucht, um eine breitere Grundlage zur Prüfung der 
GopLewskischen Theorie zu gewinnen und festzustellen, ob wirklich 
die beiden Samengruppen sich durch einen deutlich verschiedenen R. Q. 
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unterscheiden. An jeder Samenart wurde nach verschieden langer Quell- 
dauer stundenlang der R.Q. periodisch gemessen, so daB viele hundert 
Bestimmungen vorliegen, die sich gegenseitig stützen. 

Selbst auf Grund dieses groBen Zahlenmaterials ist es aber nicht 
immer môglich, den ,,wahren Atmungsquotienten“ für eine Keimlingsart 
zu bestimmen. Nicht nur die Zeit seit Keimungsbeginn, sondern auch 
die Art der Wasserzufuhr können Unterschiede bedingen, die nicht als 
Fehler betrachtet und irgenwie ausgeschaltet werden kénnen. Zum Ver- 
gleich ist es aber doch erwiinscht, einen bestimmten Wert herauszuheben, 
um in erster Annäherung ein Urteil darüber zu gewinnen, ob die Reserve- 
stoffe einen EinfluB auf die Art des Gaswechsels haben. Da die Um- 
wandlung der gespeicherten Substanzen in transportfähige Verbindungen 
nach Beginn der Keimung erst allmählich einsetzt, so haben wir für 
unseren Zweck die Zeit gewählt, zu der sie noch wenig merklich war. 
Wir haben deshalb in der folgenden Tabelle 6 bei denjenigen Arten, bei 
denen der R. Q. einem erheblichen Wechsel unterworfen ist, die Messungen 
nach kurzer Quellzeit, nämlich 12 oder 24 Stunden eingesetzt. Die Zahlen 
der Meßreihen sind für einige Fälle in Tabelle 5 wiedergegeben. Andere 
Ergebnisse sind noch zu besprechen. 


Tabelle 6. Beziehungen zwischen Reservestoffen und 
Atmungsquotienten. 


Stärkesamen Fettsamen 
Pisum sativum ..... 1,00 (0,90) Ricinus communis . . . . . . 0,65 
Lens esculenta ... . . . . 0,83 Cucurbita pepo . . . . . . . 0,80 
Phaseolus vulgaris . . . . 0,92 Cucumis sativus ....... 0,67 
Ol. EU 0,82 Cucumis melo. .. . … . . . 0,60 
Secale cereale . . . . . . 0,87 Helianthus annuus . . . . . 0,75 
Triticum sativum . . . . . 0,88 Brassica napus . . . . . . . 0,86 
DEEE. '. 9 art 0,72 Impatiens balsamina . . . . . 0,85 
Fagopyrum esculentum . . 0,91 Convolvulus tricolor .... . 0,74 





Wie man sieht, haben zwar die Stärkesamen meist einen höheren 
R.Q. als die Fettsamen, aber durchgehend ist dieser Unterschied nicht; 
die beiden Bereiche greifen iibereinander. Unter den Stärkesamen fallen 
aus der Reihe: Lens, Vicia und Zea, unter den Fettsamen Cucurbita, 
Brassica und Impatiens. 

Im einzelnen ist dazu folgendes zu sagen. Den auffallend niedrigen 
Wert fiir Zea wird man vielleicht geneigt sein, darauf zurückzuführen, 
daB die Embryonen über 28% Fett enthalten (WEHMER 1929/31, S. 65), 
erheblich mehr als bei anderen Getreidekörnern. Dem ist entgegenzu- 
halten, daB der R.Q. nach sieben Keimungstagen bei 30° noch nicht 
0,8 erreicht hatte. „Das Korn“ enthält aber nach WEHMER nur 4—5% 
Fett. Bei Lens und Vicia, die viel Eiweiß enthalten, liegt es nahe, dieses 
für den niedrigen R.Q. verantwortlich zu machen; aber sollte wirklich 
das Eiweiß bei der Atmung den reichlich vorhandenen Kohlehydraten 
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vorgezogen werden? Meist nimmt man doch Eiweißatmung nur bei 
Zuckermangel an. Ferner wäre dann dasselbe für Phaseolus und Pisum 
zu erwarten, welche doch deutlich höhere Werte aufweisen. Der R.Q. 
von Pisum ist allerdings, wie wir wissen (S. 670), nicht zuverlässig, denn 
nach Entfernung der Testa ging er bei Pisum auf 0,9 hinunter. Nehmen 
wir diesen Wert als richtig hin, so bleiben alle R.Q. auch bei Stärkesamen 
im Beginn der Keimung deutlich hinter 1 zurück. Auf Versuchsfehler 
ist das nicht zurückzuführen, denn in Versuchen mit älteren Keimlingen 
und besonders mit geeigneten Blättern bekamen wir genau 1. 

Bei Cucurbita pepo könnte man vielleicht den hier auffallend hohen 
R.Q. auf den großen Eiweißgehalt zurückführen, der den der anderen 
Cucurbitaceensamen nach den Angaben bei WEHMER (S. 1202f.) zu 
übertreffen scheint. Man miiBte dann aber auch hier annehmen, daB 
das Eiweiß leicht in den Atmungsstoffwechsel gerissen wird, leichter als 
die Fettspaltstücke. Für /mpatiens balsamina konnte ich keine ein- 
schlägigen Angaben finden, doch erwähnt WEHMER (S. 734) für die 
Samen einer anderen Balsaminacee Fettreichtum. Eine mikrochemische 
Untersuchung ergab reichlich fettes Öl im Plasma, welches sich mit 
Sudan rötete und mit Osmiumtetroxyd schwärzte. Die Zellwände sind 
dünn und färben sich mit JJK und H,SO, blau. Stärke fehlt. Es scheint 
also nur Fett als N-freier Reservestoff vorhanden zu sein. Eher könnte 
man für Convolvulvus tricolor zweifeln, ob Fett als Reservestoff vorliegt. 
WEHMER (S. 1012) erwähnt auch hier fettes Öl nur für eine andere Art 
der Familie. Die mikrochemische Untersuchung ist durch die ,,Olzellen‘‘ 
erschwert, welche ätherisches Öl enthalten, das sich in. Alkohol löst. 
Dabei treten aber aus dem Plasma feine, stark sudanspeichernde Tröpf- 
chen aus, die sich auch im Wasserpräparat neben den Ölkugeln zeigen. 
Stärke und Reservezellulose fehlen. Violettfärbung des Aleurons mit 
alkalischer Kupferlösung schwach. Wir dürfen also auch Convolvulvus zu 
den Fettsamen rechnen. 

Aus diesen Ergebnissen ist zu ersehen, daß wohl im großen ganzen 
eine Beziehung zwischen dem R.Q. und den Speicherstoffen zu bestehen 
scheint, daß diese jedoch nicht so eng ist, wie gewöhnlich angenommen 
wird. Es ist nicht so, daß alle ,,Starkesamen“ einen R.Q. ungefähr — 1 
und alle ,,Fettsamen“ einen weit niedrigeren besitzen, sondern es gibt 
Fettsamen mit verhältnismäBig hohem und Stärkesamen mit niedrigem 
R.Q. Somit ist auch kein SchluB aus dem R.Q. auf die Art der Reserve- 
stoffe erlaubt. Neben dem Umwandlungsstoffwechsel diirfte dafiir der 
Umstand verantwortlich sein, daB keineswegs immer derjenige Reserve- 
stoff, der bei der Analyse in größter Menge gefunden wird, auch der für 
die Atmung maBgebende sein muB. Z. B. kann der Atmung eine beson- 
dere EiweiBart oder ein Zucker dienen, während vielleicht fettes Öl in 
weit größerer Menge gefunden wird. Das ist zumindest für die ersten 
Stadien der Keimung in all den Fällen zu gewärtigen, in denen im Embryo 
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andere Reservestoffe angehäuft sind als im Endosperm. Angaben dar- 
über sind verstreut in der Literatur zu finden, ohne daB man bisher 
sonderlich darauf geachtet hat, obgleich derartige Fille fiir die Physio- 
logie der Keimung von gréBter Bedeutung sein kénnen. Auch die ver- 
schiedenen Teile des Embryos selbst kénnen verschiedene Stoffe ent- 
halten, z. B. reservestoffspeichernde Kotyledonen und wachsende Wurzeln. 
Diesen Fall hat STALFELT (1926, a) fiir die Erbse auch auf den R.Q. 
hin untersucht und für die Keimblatter einen solchen von 0,75, für die 
Wurzel von 0,96—0,99 gefunden. 

So bedeutungsvoll, wie wir zuerst annehmen zu dürfen glaubten, kann aber 
dieser Punkt kaum sein. Die in den später heranwachsenden Teilen des Embryos 
aufgespeicherten Stoffe kénnen nicht lange vorhalten, da sie nur in kleiner Menge 
vorhanden sind. Der R.Q. aber hält sich die ersten Tege gewöhnlich auf gleicher 
Höhe. Immerhin sind hier Gesichtspunkte angedeutet, welche meines Wissens 
bisher wenig Beachtung gefunden haben. Welche Wirkung oder teleologisch ge- 
sprochen, welchen Sinn hat die ungleiche Verteilung der Reservestoffe in den 
verschiedenen Teilen eines Keimlings oder Samens ? 

Der R.Q. eines keimenden Samens kann auch deshalb nicht vorwiegend durch 
die in der Radicula und anderen embryonalen Teilen enthaltenen Stoffe bestimmt 
sein, weil auch die eigentlichen Reservestoffbehälter, nämlich Kotyledonen oder 
Endosperm atmen dürften. In bezug auf das letztere ist allerdings wenig bekannt. 

Auch von Stoffen, welche in den Analysen nicht erscheinen, kann der R.Q. 
kaum stark beeinflußt sein, weil diese nur’kleine Mengen betragen können. Wenn 
er also mit der Natur des vorwiegenden Atmungsmateriales nicht übereinzustimmen 
scheint, so kann das nur durch die Art der entstehenden Verbindungen bedingt sein. 

Um solche Ergebnisse nicht nur vermutungsweise, sondern mit einiger 
Sicherheit auf ihre Ursachen zurückzuführen, sind neben Atmungs- 
messungen eingehende Analysen des gleichen und gleich behandelten 
Materials nötig, über die wir noch nicht verfügen. Selbst einer Brutto- 
untersuchung, bei der die verschiedene Beschaffenheit der Teile des 
Samens unberücksichtigt bleibt, stellen sich eigentümliche Schwierig- 
keiten in den Weg, welche sich hauptsächlich auf die Wahl der Bezugs- 
größe beziehen. Als das einzig Mögliche muß die Berechnung auf eine 
bestimmte Zahl von Samen und Keimlingen bezeichnet werden. Es ist 
nun schon schwer genug, ein Material zu finden, welches zu 100% aus- 
keimt; eine genügend gleichmäßige Entwicklung ist auf keine Weise zu 
erzielen gewesen, auch wenn die Keimungsbedingungen möglichst günstig 
gewählt wurden. Es ist kaum zulässig, Analysenergebnisse an ungleich 
weit vorgeschrittenen Keimlingen mit denen der Probe zu vergleichen, 
deren Atmung untersucht worden ist. Ferner ist die Einbeziehung des 
Wurzelwerks nicht leicht, weil dasselbe bei älteren Keimlingen, wofern 
für ein gutes Keimungssubstrat gesorgt worden ist, sich schwer von diesem 
trennen lassen. Selbst bei Sägespänen gelingt das nicht ganz. 

Auch der Ausweg, zur Ausscheidung der individuellen Unterschiede 
eine möglichst große Menge Keimlinge zu verwenden, ist — abgesehen 
von den Kosten — deshalb nicht gangbar, weil dadurch die Unterschiede 
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zwischen den verschiedenen Entwicklungsstadien, auf die es ankommt, 
gerade verwischt werden würden. Ebenso ist es nicht angängig, aus 
einem größeren Keimlingsmaterial möglichst gleichartig entwickelte für 
die chemische Untersuchung herauszusuchen, weil dann der Vergleich 
mit den zu dem Atmungsversuch verwendeten Objekten nicht mehr 
möglich wäre, die fortlaufend verfolgt werden mußten, um eine zusammen- 
hängende Reihe zustande zu bringen. Es wird nichts übrig bleiben, als 
aus einer großen Menge gleiche Entwicklungsstufen für beide Zwecke 
auszuwählen. 
Für eine Berechnung im Sinne von GODLEWSKI, aus der hervorgehen 
sollte, ob der R.Q. wirklich dem Stoffumsatz und der CO,-Produktion 
entspricht, fehlen uns vorläufig die Unter- 
Tabelle 7. Cucurbita pepo. lagen. Wir haben aber wenigstens für 
Samen bei 30° auf feuchtem zwei Fettsamen, nämlich Cucurbita und 
Filtrierpapier gezogen. Ricinus den Gang des R.Q. und des Fett- 














vn |... Pettgebeit verbrauches gleichlaufend untersucht und 
Slug | quotient | Trocken- für das letztere Objekt noch einige weitere 
oe analytische Daten gewonnen. 
0 52% Wir sehen, daB der R.Q. anfangs hoch 
1 0,81 ist, sehr bald aber fällt — was auf Sauer- 
= a2 u% stoffzehrung bei der Umwandlung von 
4 0,50 Fettsäure in höher oxydierte Verbin- 
5 0,54 26,4% dungen zurückzuführen ist — und dann 
7 0,58 wieder in die Höhe geht. Nach einer 


Woche war aber noch lange nicht der 
Anfangswert erreicht, geschweige denn jene Größe, die bei älteren 
Pflanzenteilen die Regel ist, nämlich ungefähr 1. Entsprechend war 
auch um diese Zeit das Fett sicher noch nicht verbraucht. Mit unserer 
Methode der Ankeimung waren ältere Stadien nicht erzielbar. 

Ganz ähnlich waren die Ergebnisse bei Cucumis sativus. Mit zu- 
nehmender Quellung ging der R.Q., der nach 12 Stunden 0,67 betrug, 
auf 0,59 nach 24 Stunden hinunter, um nach 36 Stunden wieder zu 
steigen und zwar bis 0,83. Die Verschiebung geht hier, der kleineren 
Menge der Reservestoffe entsprechend, schneller vor sich als bei Cucur- 
bita und bei diesem wieder schneller als bei Ricinus. Bei geringerer 
Wasseraufnahme ist die Atmungsintensität, wie die Meßergebnisse zeigen, 
schwach und die Veränderung läuft langsamer ab. Selbst wenn dabei 
schließlich ein entsprechender Wassergehalt erreicht wird, so ist doch 
die Entwicklung gehemmt. Gleichem Wassergehalt entspricht also nicht 
ein gleiches Keimungsstadium. 

Soweit die Ergebnisse mit denen bei Cucurbita vergleichbar sind, 
stimmen sie mit jenen überein. Der an sich niedrigere R.Q. geht erst 
herunter, um dann wieder anzusteigen, während der Fettgehalt dauernd 
sinkt. 
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Tabelle 8. Ricinus communis. 
Bei 30° auf feuchtem Papier angekeimt, dann in Sägespänen gezogen. Zusammen- 
setzung auf 100 Teile Trockensubstanz. 
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R.Q. [Wasser | Fett | cup. |zierende| Starke| „yärate 
stanz | Zucker y 





ë 





+ 55 2,6 | 0 0,87 3,7 


0,38 24 35 6,5 13 | 0,5 7,8 
0,40 | 200 29 10,8 19 | 0,98 13,4 
0,42 | 496 18 26 4,7 3,5 30,5 


Q0 =1 © Qt we 
Ë 























Um die weiteren Angaben richtig werten zu kénnen, muB der Leser die ana- 
lytischen Methoden kennen. Der Wassergehalt wurde an den geschälten und zer- 
riebenen Samen nach Trocknen bei 105° bis zur Gewichtskonstanz bestimmt und 
auf Trockensubstanz berechnet, um diese Angabe den iibrigen gleichzustellen. 
Die Extraktion des Fettes erfolgte an der trockenen Masse durch zwei Tage im 
SoxHLET-Apparat mit Petroläther. Die Extraktionshülse wurde in einen Thermo- 
staten gebracht, um das Lösungsmittel zu entfernen. Der trockene und gewogene 
Rückstand wurde mit Wasser aufgenommen, einige Minuten gekocht und filtriert. Das 
Filtrat wurde auf ein bestimmtes Maß aufgefüllt und in drei Teile geteilt. In dem 
ersten Teil wurden die reduzierenden Substanzen nach BERTRAND bestimmt. Sie 
sind oben als reduzierende Zucker aufgeführt. (Es wurden auch die nach Inversion 
mit HCl und Hefeinvertase reduzierenden Zucker bestimmt, aber wegen geringerer 
Zuverlässigkeit der Methode nicht angeführt.) Die bei Gewinnung der Lösung 
für die Zuckerbestimmung übrigbleibenden Rückstände wurden getrocknet und 
gewogen, um die in heißem Wasser lösliche Substanz als Differenzwert zu erhalten. 
Dieselben Rückstände wurden noch einmal gemahlen und eine gewogene Menge 
mit Takadiastase aufgeschlossen, um die Stärke zu bestimmen. Das geschah bei 
55°C in einer Lösung, welche auf 100 ccm Wasser 0,9g KH,PO,, einen Tropfen 
Toluol und 0,2 g Diastase enthielt. Nach 2 Tagen wurde aufgekocht und filtriert. 
Das Filtrat wurde mit Tierkohle gereinigt, mit HCl invertiert und darin die redu- 
zierende Substanz bestimmt. Was errechnet wurde, war wahrscheinlich nicht nur 
Stärke. Es können auch leicht aufschließbare Verbindungen der Zellwände in 
Lösung gehen. Entgegengesetzt wie dieser Fehler wirkt eine nicht ganz vollstän- 
dige Verzuckerung der Stärke. Der Wert kann also etwas zu hoch oder zu niedrig 
sein. Der Rückstand von der Stärkebestimmung wurde mit konzentrierter HCl 
aufgenommen und gekocht. Im Filtrat wurde wiederum der reduzierende Zucker 
bestimmt. Der Wert für Kohlehydrat, der in der Tabelle erscheint, stellt die Summe 
aus unmittelbar und nach Hydrolyse reduzierendem Zucker, Stärke und aus dem 
Rückstand gewonnenem Zucker dar, immer unter der Voraussetzung, daß die 
reduzierende Substanz Hexose ist. Daraus ist zu ersehen, daß die Ergebnisse 
noch nicht sehr genau sein können. 


Während der Keimung steigt also die Menge der Kohlehydrate, auch 
wenn man von der hier nicht mit erfaßten Zellulose absieht, beträcht- 
lich an. Es handelt sich aber nur zum kleinen Teil um Stärke, welche 
von GODLEWSKkI allein berücksichtigt wurde, wohl weil sie bei mikro- 
skopischer Beobachtung am meisten ins Auge fällt und deshalb schon 











698 E. G. Pringsheim : 


von SACHS (1862) in ihrer Bedeutung stark überschätzt wurde. Auch 
wenn wir unseren Zahlen keine zu große Sicherheit Seimessen, ist aus 
ihnen doch zu erkennen, daß die Stärke nur etwa !/, der Kohlehydrat- 
menge ausmacht. Der erste Stärkewert ist sicher falsch, denn mikro- 
skopisch ist im ungekeimten Samen überhaupt keine Stärke nachweis- 
bar. Die Diastase muß ein anderes Kohlehydrat in Lösung gebracht 
haben, wahrscheinlich eine ‚„Hemizellulose‘‘!. Ob die Höhe des R.Q. 
mit dem Werte übereinstimmt, der sich aus der Atmung und der Um- 
wandlung von Fett in Kohlehydrat ergeben würde, ist, wie betont, aus 
diesen Zahlen nicht zu ersehen. Wären an Stelle der Verhältniswerte 
absolute vorhanden, so müßte die Kontrollrechnung ergeben, ob sich 
bei der Umwandlung irgendwelche, analytisch nicht erfaßte Zwischen- 
produkte ansammeln, wofür wir gewisse Anhaltspunkte haben. Die 
GopLEwskischen Berechnungen können, mangels genügender Grund- 
lagen, nicht das Gegenteil beweisen. 

Ebensowenig ist zu erkennen, ob ausschließlich das Kohlehydrat 
veratmet wird oder unmittelbar das Fett, wie GoDLEWSKI annahm. 
KostyTscHEW nimmt in seiner Monographie (1924, S. 10) als erwiesen 
an, daß stets Zucker als Zwischenstufe entsteht. Als Beweis dafür wird 
angeführt, daß der R.Q. steigt, wenn man Ölsamen Zucker gibt, und 
zwar soll er sogar 1 erreichen. Wegen Unkenntnis der russischen Arbeiten 
können wir nicht ersehen, inwieweit das als bewiesen angesehen werden 
darf. Eine sichere Entscheidung wäre eigentlich nur möglich, wenn es 
gelänge, die Veratmung der Kohlehydrate zu verhindern, ohne ihre Ent- 
stehung aus Fett zu hemmen. Aus kalorimetrischen Messungen ist nichts 
zu ersehen. Sogar KosTyYTscHEw, der als Atmung nur die Entstehung 
von CO, anerkennen will, gibt (Lehrbuch 1926, S. 452) zu, daß die Wärme- 
tönung der Atmung nicht immer auf Zuckerverbrennung zurückzu- 
führen ist. 

Um zu zeigen, daß der zeitliche Gang des R.Q. wirklich auf Stoff- 
umsetzungen beruht, geben wir noch Bestimmungen an dem fast fett- 
freien Bohnensamen wieder. 


Tabelle9. Phaseolus multiflorus. 





Höhe des Atmungsquotienten nach verschiedener Keimzeit bei 30°. 
24 Stunden 0,919 72 Stunden 0,902 
36 a 0,915 96 5 0,920 
48 0,919 


Diese, aus einer langen Reihe von Einzelmessungen errechneten 
Durchschnittswerte für den betreffenden Tag beweisen eine bemerkens- 
werte Konstanz des R.Q. trotz erheblicher Zunahme der Atmungsinten- 
sität während der Keimung. Weitere Bestimmungen, die das gleiche 

1 Ganz entsprechend finden wir bei WEHMER (1931, S. 674) nach Könıss 
Nahrungsmittelchemie eine erhebliche Starkemenge fiir trockene Ricinussamen 
angegeben. 


A 
it- 
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zeigen, sind oben angeführt (S. 687). In diesen Fällen ist auch die Fest- 
stellung ‚‚des‘‘ Atmungsquotienten einer Samenart, wie das für die 
Tabelle 6 S. 693 geschehen ist, nicht schwierig. Anders beim starken zeit- 
lichen Wechsel, wie wir ihn bei den Fettsamen finden. Wir haben die 
ersten eben schon meBbaren Werte eingesetzt. Durchschnittszahlen iiber 
eine längere Entwicklungsperiode oder Bestimmungen nach mehreren 
Tagen haben keinen rechten Sinn, auch wenn die durch ungeeignete 
Wasserzufuhr und andere Fehlerquellen bewirkten Unzuträglichkeiten 
vermieden worden sind, durch die sich die oft viel zu niedrig liegenden 
Werte in der Literatur erklaren. 

GopLewskt (1882, S. 511) hat keine eigenen chemischen Analysen 
durchgefiihrt, sondern seine Uberlegungen und Berechnungen auf jene 
von DETMER (1880, S. 338) aufgebaut, welche Cannabis sativa betreffen. 
Nach diesen findet sich auf 100g Trockengewicht der ungekeimten 
Frucht 32,65 g Fett und keine Stärke. Nach 7 Tagen waren 15,56 g 
Fett verbraucht und 8,64 g Starke gebildet. Auch das Protein und die 
unbestimmten Reststoffe hatten sich vermehrt. 

GopLEwskI schließt, daß 84% des verbrauchten Sauerstoffs zur 
Fettverbrennung und 16% zur Starkebildung verwendet worden sind. 
Abgesehen davon, daB die Kohlensäure nicht aus direkter Fettverbren- 
nung gestammt haben diirfte, sondern daB das Energiematerial auch 
hier wahrscheinlich den Weg iiber eine aktive Hexose geht, kénnen die 
im übrigen wohl an sich richtigen SchluBfolgerungen keine quantitative 
Bedeutung haben. GoDLEwskis Samenmaterial braucht nicht mit dem 
von DETMER übereingestimmt zu haben; das Alter der Keimlinge, die 
Temperatur und die Quellungsbedingungen werden kaum die gleichen 
gewesen sein; neben Stärke entstehen sicher auch bei Cannabis in grö- 
Berer Menge andere Kohlehydrate usw. 

GopLEwskI findet während der beiden ersten Tage bei 15—20°R.Q.—1 
und schließt daraus, daß kohlehydratartige Stoffe veratmet werden. 
Solche sind aber von seinem Gewährsmann DETMER in trockenen Can- 
nabisfrüchten nicht gefunden worden und scheinen tatsächlich fast ganz 
zu fehlen. Selbst wenn im Anfang wirklich gar kein Fettumsatz statt- 
fände, wäre dieser R.Q. rätselhaft. Wir haben auch bei keinem Fett- 
samen einen so hohen Wert gefunden. Vielleicht hat intramolekulare 
Atmung stattgefunden. Aber selbst nach Quellung unter Wasser fanden 
wir nur bei Brassica, das ohnehin einen hohen R.Q. hat, ein Ansteigen 
bis 1. Solche Werte sind wahrscheinlich nur als ‚zufällige‘ Ergebnisse 
des Zusammenwirkens verschiedener Vorgänge aufzufassen. Schon 
CzAPEK (1921, S. 58) sagt: „Übrigens kann die Gleichheit der aufgenom- 
menen und abgegebenen Gasquanten nur als Resultante zweier oder 
mehrerer Prozesse gedeutet werden . . .‘“ Auch BEnEcKF (1924, S. 332) 
meint: „Es wäre aber falsch, aus R.Q. = 1 zu schließen, daß hier aus- 
schließlich Kohlehydrate veratmet werden. Es kann Mittelwert sein...” 
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Einen auffallend hohen R.Q. im Beginn der Atmung fand auch Kra- 
SINSKA (1928) bei Helianthus annuus (vgl. S. 688). 

Einige neue Messungen von MALHOTRA (1931) stimmen gleichfalls 
nicht durchwegs mit den unseren überein. Verfasser hat den Wert 
CO,/O, für 10 Samenarten untersucht, unter denen sich auch Fettsamen 
befanden. Diese hatten am 4. Keimungstage meist einen R.Q. von 0,7 
(S. 184). Dieser Wert entspricht Tristearin. Bei ungesättigten Fett- 
säuren wie im Hanföl muß weniger O, verbraucht werden, bei Oxy- 
säuren wie im Ricinusöl muß der Unterschied noch merklicher werden. 
Obige Zahlen gelten nach MatHorra nur bei vollständiger Oxydation. 
Der Fehler soll aber zu vernachlässigen sein. Für Triticum und Zea 
wird gleichermaßen R.Q. = 1 angegeben. Es ist schwer zu ersehen, 
welche Bedeutung man diesen Ergebnissen beimessen darf. Über die 
Methode ist nur gesagt, daß sie von BONNIER und MANGIN angewendet 
wurde. Diese kann infolge mangelhafter Durchmischung bei der Luft- 
probeentnahme leicht zu falschen Ergebnissen führen. Über die Tem- 
peratur werden keine Angaben gemacht. Auch hat sich der Verfasser 
nicht die Mühe gemacht, Korrektur zu lesen. 

Es wird noch viel Arbeit nötig sein, bis wir über die Vorgänge bei 
der Keimung ölhaltiger Samen besser unterrichtet sind. ‚Der Fett- 
stoffwechsel der Pflanzen ist ein stark vernachlässigtes Gebiet‘ (MoTHES 
1932, S. 172). Das mag zum Teil an den Analysenmethoden liegen. Das 
»Rohfett‘‘, das man durch Extraktion gewinnt und wägt, ist nicht in 
seiner Gesamtheit Fett im chemischen Sinne. Zuweilen wird ohne nähere 
Angabe in dem Material nach Extraktion mit Wasser und nach Hydro- 
lyse mit H,SO, die reduzierende Substanz als ‚Stärke‘‘ berechnet, auch 
wenn sich mikroskopisch in dem betreffenden Pflanzenteil keine Spur 
von Stärke erkennen läßt. 

Auch die Bestimmung der freien Fettsäuren scheint recht unsicher 
zu sein. Bei WEHMER (1931, S. 675) finden wir nach SCHULZE für Ricinus- 
keimlinge unter anderem freie Fettsäuren angegeben. DELEANO (1909, 
S. 137) dagegen stellt fest, daß der Ätherextrakt nicht sauer reagiert, 
und daß der Brechungsexponent des Öles bis zuletzt konstant bleibt. 
Die verschiedenen Ergebnisse sind wohl durch die verschiedene Vor- 
bereitung des Materials für die Analyse zu verstehen. Bei schneller 
Aufbereitung finden sich keine Fettsäuren, weil im lebenden Keimling 
die Produkte der Fetthydrolyse sogleich weiterverarbeitet werden. Wer- 
den die Keimlinge aber zerrieben oder auf andere Weise so abgetötet, 
daß die Enzyme nicht zerstört werden, so bleibt die bekannte starke 
Lipasewirkung allein übrig, während die Weiterverarbeitung der Hydro- 
lysenprodukte unterbrochen ist. - 

In einer weiteren Arbeit findet DELEANO (1910, nach Czarzk 1921, 
S. 793) den Fettgehalt bis zum 8. Tage ziemlich gleich; dann schwanden 
90% des Fettes in 2—3 Tagen unter Bildung wasserlöslicher, reduzierender, 
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mit Bleiazetat fällbarer Stoffe, deren Natur durch diese Angaben 
nicht genügend sichergestellt ist. Es scheint danach aber, übereinstim- 
mend mit gewissen Erfahrungen von uns, daß das Fett nicht sogleich 
quantitativ in Kohlehydrat übergeht, womit die chemische Grundlage 
von Berechnungen nach GODLEWSKIs Art in Frage gestellt ist. Diese 
Erörterungen und Zweifel sollen nicht den Wert seiner vorzüglichen 
Arbeit herabsetzen, sondern nur zu kritischen Untersuchungen auf diesem 
vernachlässigten Gebiet anregen. 

In unseren Versuchen blieb der Fettgehalt nicht so lange konstant 
wie bei DELEAno. Das kann an der höheren Versuchstemperatur gelegen 
haben. Auch die übrigen Angaben in der Literatur stimmen in diesem 
Punkte nicht überein, selbst wenn wir nur solche über dieselbe Samen- 
art, nämlich Ricinus, vergleichen. So findet FLEURY (1865, nach CzAPEK 
1921, S. 734): 

Tage 0 6 11 16 21 26 31 

Fettgehalt 46,6 45,9 41,6 33,1 7,9 10,3 10,28; 
dagegen MAQUENNE (1898, S. 627): 

Tage 0 6 10 12 18 

Fettgehalt 51,4 33,71 5,74 6,5 6,1 

Im letzteren Falle ist der Abbau auffallend rasch und vollständig 
verlaufen. Ubereinstimmend geben die älteren Autoren fiir den Anfang 
einen langsamen Fettverbrauch an, der dann von einem bestimmten 
Stadium ab mit großer Beschleunigung verläuft!. Wir konnten das 
nicht finden. Damit mag es zusammenhängen, daß bei uns auch der 
Wechsel des R.Q. nicht so ausgesprochen war wie bei GODLEWSKI. Auf 
alle Fälle reichen die Unterlagen für theoretische Erörterungen über den 
Fettstoffwechsel der Samen noch nicht aus. 


Vo. Einige Versuche mit Laubblättern. 

Um unsere Methode einer weiteren Prüfung zu unterziehen und um 
Messungen anzustellen, welche zu einem gewissen Grade unabhängig von 
der Beeinflussung des Gaswechsels durch anderweitige Umsetzungen 
wären, haben wir einige Versuche mit Blättern angestellt. Bei diesen 
müssen doch wohl die Assimilate ohne vorherige Reduktion als Energie- 
material verwendet werden. Es ist also ein R.Q. = 1 zu erwarten. Das 
dürfte auch der allgemeinen Auffassung entsprechen, nach der die 
Atmungsstärke von Blättern, einfach aus der CO,-Bildung entnommen, 
und z. B. zwecks Berechnung der wahren Assimilationsgröße der Dunkel- 
gaswechsel vom Lichtgaswechsel abgezogen wird. 

Die Erfahrungsgrundlagen für diese Meinung sind aber schwach. Bei 
KostytscHEW (1924) war darüber nichts zu finden, und im Sach- 


1 So auch MAQUENNE für Arachis (1898, S. 626), wo bis zum 6. Tage die Fett- 
menge sich nur von 51,4 auf 49,8 vermindert hat. 
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verzeichnis fehlen die Blatter. So sind nur die alten Arbeiten von BONNIER 
und MANGIN anzuführen, die mit einer brauchbaren Methodik wohl zu- 
verlässige Ergebnisse erzielt haben. Sie untersuchten (1884 c) die Blatter 
im Dunkeln und fanden, daß der R.Q. bei jungen Blättern konstant 
und artbezeichnend ist. Für einige, wie z. B. Syringa vulg., Evonymus 
jap., Hedera helix, Triticum sat. (blé) und Castanea vesca war er tat- 
sächlich = 1. In anderen Fällen aber wich er erheblich ab. So wurde 
für Eucalyptus glob. 0,8, für Ruta angustifolia 0,7, für Pinus marit. 
0,85, für Pinus silv. und Pinus halepensis 0,8 und für Taxus baccata 
0,7—0,9 gefunden. Die Verfasser glauben einen bestimmten Zusammen- 
hang annehmen zu dürfen. Es handle sich nämlich um ,,espéces qui, 
on peut le remarquer, sont riches en résines ou en huiles essentielles 
(ätherische Ole)“. Wenn ein solcher Zusammenhang bestünde, so wäre 
er einer näheren Untersuchung wert. Vorläufig erscheint er nicht wahr- 
scheinlich. In einer weiteren Mitteilung (1885) werden Blätter verschie- 
denen Alters verglichen. Für alte Evonymusblätter wird nun R. Q. 
= 0,82—0,88 angegeben, bei Sarothamnus scopar. für Blätter (wohl 
Sprosse ?) im Sommer 0,84—0,87 und im Winter 0,64—0,66. Bei Hedera 
ergaben junge Blätter im Mai 1,00, ältere im November 0,8 und vor- 
jährige im April 0,97. Ein unmittelbarer Einfluß der Temperatur auf 
den R.Q. war nicht festzustellen. Es macht den Eindruck, als näherte 
sich der R.Q. bei aktiven Blättern mehr der 1, wiche aber bei ruhenden, 
wohl im Zusammenhang mit der Einlagerung von Reservestoffen und 
deren Umsetzungen, oft erheblich ab. Dem entsprechen auch die Ergeb- 
nisse von ULLRICH und RUHLAND (1928, S. 368 f.). Sie fanden bei Pelar- 
gonium zonale R.Q. = etwa 1,05, bei jungen Syringablättern 0,95 und 
bei alten 0,83. 


Jedenfalls ist der R.Q. bei Blättern durchaus nicht immer gleich 1, 
und die Ursache hierfür ist unklar. Auch bei Helodea, wo von Ölen 
und Harzen ebensowenig wie von erheblichen Mengen von Reservestoffen 
die Rede sein kann, weicht er ganz bedeutend ab. ScHwABE (1932, 
S. 424) fand 0,74—0,% (nicht, wie er selbst angibt, 0,77—0,80), was 
ein großer Schwankungsbereich ist. 


Unsere eigenen Versuche fielen zufällig in den Winter. Wir mußten 
uns daher mit dem Material begnügen, das eben zur Verfügung stand, 
und es ist deshalb den Ergebnissen nur ein orientierender Wert beizu- 
messen. Um das assimilatorisch wirksame Licht auszuschließen und 
doch nicht ganz im Finstern arbeiten zu müssen, wurde die Öffnung 
einer lichtdichten Laterne mit einem Farbfilter von Naphtholgrün ver- 
sehen. Auf diese Weise wurde ein schwaches grünes Licht erzielt, das 
mit dem Durchlaßbereich des Chlorophylls gut übereinstimmte. Dieses 
Licht wurde auch nur zur Vorbereitung und zum Ablesen benutzt, so 
daß die Blätter die übrige Zeit im Dunkeln waren. 
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Bougainvillea spectabilis (Nyctaginaceae) 3. u. 4. 11. 31. 
30°C, 3g Blätter. 
1. Versuch. 5 Messungen in 4"/, Stunden. Durchschnitt: R.Q. = 0,90 
2. ” 4 ” ” 31/2 ” ” R.Q. = 0,91 
Tradescantia viridis (Commelinaceae) 5. und 6. 11. 31. 
30°C, 5g Blätter. 
1. Versuch. 6 Messungen in 6 Stunden. Durchschnitt: R.Q. = 0,99 
2. ” 7 ” ” 7 ” ” R.Q. = 1,02 
Triticum sativum (Gramineae) 4g Blätter junger, im Warmhaus gezogener 
Pflanzen. 30°C. 6 Bestimmungen über je 1/, Stunde ergaben: 1,01; 1,0; 1,0; 
1,0; 1,0; 1,01 = 1,00. 
Darauf wurde schwaches ,,weiBes“ künstliches Licht gegeben: 3 Bestimmungen 
über je !/, Stunde ergaben: 0,88; 0,87; 0,88 = 0,88. 


Man sieht: bei Tradescantia und Triticum (im Finstern) ist der R.Q. 
genau = 1, bei Bougainvillea ist er etwas niedriger. Vielleicht wäre er 
im Sommer auch = 1. Hier liegen Objekte mit größerem Wassergehalt 
vor, als ihn die keimenden Samen haben. Das beweist mit genügender 
Sicherheit, daß die Lösung des CO, im Zellsaft keinen Fehler ergibt, 
und daß unsere Methode allen Ansprüchen genügt, die man zur Zeit 
erheben kann. 

Um so mehr gibt aber die Abweichung bei Belichtung zu denken. Vorbehalt- 
lich einer Bestätigung kann man darüber folgendes sagen: Eine Eiweißbildung am 
Licht unter Reduktion von Nitrat müßte das entgegengesetzte Ergebnis haben. 
Auch wenn gespeichertes CO, assimiliert und dadurch die CO,-Aufnahme gegen- 
über der O,-Abgabe vermindert wird, muß der R.Q. steigen und nicht fallen (vgl. 
C. Horrmann 1929, S. 242). Es müssen sich also wohl im Licht Prozesse ab- 
spielen, über die wir nichts wissen. 


VIII. Allgemeines und Schlußfolgerungen. 

PFEFFER (1897, S. 521) definiert die Atmung als einen „auf die 
Gewinnung der allgemeinen Betriebsenergie berechneten Stoffwechsel“. 
Daß eine scharfe Abgrenzung gegenüber anderen Umsetzungen nicht 
möglich ist, erkennt er klar (S. 523). „Zudem ist es noch unbekannt, 
inwieweit z. B. die Innenleistungen im Protoplasma direkt oder doch 
unmittelbarer durch den Umsatz chemischer Energie oder durch andere 
Energiemittel ausgeführt werden“. Leider ist auch heute noch das von 
PFEFFER herangezogene finale Glied bei der Umgrenzung des Atmungs- 
begriffes kaum zu entbehren. Denn wenn wir nur sagen wollten, Atmungs- 
vorgänge sind dadurch gekennzeichnet, daß chemische Verbindungen 
auf ein niedrigeres Energiepotential herabsinken, so wären die verschie- 
densten Vorgänge inbegriffen, die wir nie zur Atmung rechnen würden !, 
z. B. gewisse Selbstoxydationen von aromatischen Verbindungen. Anderer- 
seits ist die Umgrenzung doch wohl zu eng, wenn wir mit BENECKE 
(1924, S. 326) sagen: „Atmung. Darunter versteht man die Bildung 


1 Daran dachte vielleicht auch Kostytscuew, wenn er den O-Verbrauch nicht 
als Maß der Atmung gelten lassen wollte. 
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von Kohlensäure und Wasser aus organischer Substanz.“ Die Bildung 
von CO, können wir als Bedingung der Anerkennung eines Vorganges 
als Atmung nicht gutheißen. Wenn etwa bei Succulenten die Oxydation 
nur bis zu organischen Säuren geht, dieser Vorgang aber im übrigen 
an Stelle der normalen Atmung tritt, so werden wir ihn doch wohl auch 
begrifflich nicht von ihr trennen dürfen. Die Spaltung von Hexosen in 
Milchsäure ist ebenfalls ein Vorgang, bei dem keine Kohlensäure ent- 
steht. Auch Prerrers Definition ist zu eng. Bildung von Licht und 
Wärme beruht sicher auf Energieumwandlung auf Grund der Oxydation 
organischer Substanz. „Gewinnung von Betriebsenergie‘‘ wird man das 
kaum nennen können, andererseits jedoch daran festhalten wollen, etwa 
die Erwärmung eines Arumkolbens auf Atmung zurückzuführen. 

Obgleich der Hinweis auf die Verwertung der bei exothermischen 
Umsetzungen entstehenden Energie bei der Definition nicht entbehrt 
werden kann, gibt sie doch kein geeignetes Merkmal zur Abgrenzung, 
ebensowenig wie der Verbrauch des O, (AUBERT nach BENECKE) oder 
die Entstehung von CO, (BENECKE, Kosryrsomew). Es ist schon besser, 
alle Formen des Energiegewinnes, also Oxydation und Spaltungsatmung, 
zusammenzufassen. Dissimilation ist auch nicht gleichbedeutend mit 
Atmung. Wenn z.B. Alkohol zu Essigsäure oder Ammoniak zu Nitrit 
oxydiert werden, so findet dabei keine Dissimilation statt. Der Fall, daß 
weder Oxydation noch Spaltung auftreten, wäre auch möglich, ist aber 
bisher bei der Energiegewinnung von Lebewesen nicht beobachtet worden. 

Somit müssen wir also auf den Kern der Prerrerschen Definition 
zurückgreifen und etwa sagen: Atmung ist ein Vorgang, bei dem in der 
lebenden Zelle chemische Energie in andere Energieformen übergeht. 
Der metaphysische Bestandteil, der bei Prerrers Definition in den 
Worten ,,Betriebsenergie“ und ‚berechnet‘ steckt, ist bei der eben 
versuchten in dem Ausdruck ‚lebende Zelle‘ enthalten. Hier ist 
unserer Erkenntnis die Grenze gezogen. 

Wenn wir den wichtigen Umstand betonen wollen, daß die Energie- 
umwandlung nur mit Hilfe gekoppelter Reaktionen möglich ist, so müssen 
wir wohl die Einschränkung machen: falls nicht die Atmungsenergie 
ganz in Form von Wärme erscheint. Die vollständige Definition würde 
dann lauten: Atmung ist ein Vorgang, bei dem in der lebenden Zelle che- 
mische Energie in andere Energieformen übergeht, und zwar, soweit sie 
nicht in Wärme verwandelt wird, mit Hilfe gekoppelter Reaktionen. 

Eine treffende und nach Möglichkeit rein naturwissenschaftliche Um- 
schreibung des Atmungsbegriffs finden wir bei O. WARBURG, dem wir 
auch sonst neuerdings das meiste auf diesem Gebiete verdanken. Er 
sagt: „Die lebende Zelle ist ein instabiles, mit merklicher Geschwindig- 
keit einem Gleichgewichtszustand zustrebendes System, das nur unter 
Aufwand von Arbeit erhalten werden kann. Das energetische Äqui- 
valent dieser Arbeit ist die in der Atmung verbrauchte chemische Energie.‘ 
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Diese Definition sagt in moderner Form ungefähr dasselbe wie die PFEFFER- 
sche. Ein Mangel, der ihrer allgemeinen Anwendung hinderlich ist, 
besteht darin, daB sie nur die Erhaltung berücksichtigt, wihrend doch 
gerade die als Wachstum in die Erscheinung tretende Hineinzichung 
weiterer, bisher nicht organisierter Substanzmengen fiir Lebewesen be- 
zeichnend ist. Fiir den Baustoffwechsel und die damit verbundenen 
chemischen und physikalischen Umlagerungen wird aber oft der größte 
Teil der Atmungsenergie verbraucht, und wachsende Pflanzenteile atmen 
weit stärker als solche, die sich nur erhalten. PrErFERs ,,Betriebsenergie‘‘ 
umfaßt diesen Teil der physiologischen Vorgänge mit. 

Vielleicht bedarf es besonderer Beweise, um zu zeigen, daß derartige Über- 
legungen und Definitionsversuche auch heute nicht überflüssig sind. Solche Be- 
weise sind auch gleich auf der ersten Seite von KostyYTscHzws Monographie über 
die ,,Pflanzenatmung (1924) zu finden, deren Ausdrucksweise im „Lehrbuch“ 
von 1926 wiederkehrt. Unter dem Titel: „Der allgemeine Begriff der Sauerstoff- 
atmung“ lesen wir dort (1924, S. 1) nach Aufzählung verschiedener Energiebedürf- 
nisse: „Infolgedessen finden in allen Organismen spezifische Stoffumwandlungen 
statt, deren einziger Zweck ist, freie Energie zu entwickeln.“ Bei dem Wort 
„Infolgedessen“ ist finale und kausale Begründung verwechselt. Was man sich 
unter „spezifischen Stoffumwandlungen“ denken soll, bleibt unklar. Der Zweck 
des Geschehens ist dem Naturforscher unbekannt. Läßt man teleologische Gesichts- 
punkte zu, so kann man erwidern, daß noch weitere Zwecke dazu kommen können, 
indem z. B. bei den alkoholischen oder den Säuregärungen Abwehrstoffe gebildet 
werden, bei der Umwandlung von H,S in S ein energiereicher Reservestoff ent- 
steht usw. Auch der Ausdruck „freie Energie“ ist zu beanstanden, weil er zu der 
Vorstellung einer Energie an sich, ohne materielle Grundlage, verleiten kann. 

Es heißt dann weiter: „Als energetische Vorgänge dienen bestimmte Reak- 
tionen, die von Wärmebildung begleitet sind.“ „Energetische Vorgänge“ ist ein 
Pleonasmus. Gemeint sind wohl Reaktionen, die freiwillig verlaufen oder exo- 
thermisch sind. Die Wärmebildung ist doch nicht die Hauptsache, sondern viel- 
fach eine wegen der Entropie unvermeidliche Nebenerscheinung. 

Auch der Satz: ,,Die bei Sauerstoffabschluß stattfindenden energetischen Vor- 
gänge bezeichnet man als Gärungen“ ist falsch, denn viele Gärungen verlaufen 
bei Sauerstoffgegenwart genau so. „Sie sind einer beschränkten Gruppe von 
Mikroorganismen eigen“, kann ebenfalls nicht zugegeben werden, denn die Gewebe 
wohl aller höheren Pflanzen und Tiere, sowie sehr viele Mikroorganismen sind 
dazu imstande. 

Wo keine rechte Einsicht in das allgemeine Wesen der Vorgänge besteht, sind 
auch im einzelnen irreführende Vorstellungen unvermeidlich. Neuerdings beginnt 
man mit Recht der energetischen Seite der Atmung immer größere Aufmerksam- 
keit zu schenken; doch kann hier darauf nicht eingegangen werden. 


Was in der älteren Literatur über die Höhe des R.Q. gesagt ist, 
erscheint uns recht spärlich und ist zum großen Teil falsch. Das kann 
aber bei der Mangelhaftigkeit der Methoden gar nicht anders sein. Immer- 
hin wußten schon LAVOISIER und SAUSSURE, daß das Gasvolumen bei 
der Atmung meist konstant bleibt. Der letztere stellte den Mehrver- 
brauch von O, beim Vorhandensein von Fett fest. 

PFEFFER (1897, S. 534) erwähnt die Untersuchungen von GODLEWSKI 
und die ausgedehnten Studien von BONNIER und MANGIN, aus denen 
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hervorgehe, daß der R.Q. bei höheren Pflanzen einen Wert habe, 
der zwischen 0,3 und 1,2 schwanke. Wie wir gesehen haben, sind: die 
extremen Werte auf Umstände zurückzuführen, die man ruhig als Ver- 
suchsfehler bezeichnen kann. In Wirklichkeit liegen die R.Q. meist 
zwischen 0,8 und 1, und selbst wenn man die Fettsamen hinzunimmt, 
höchstens zwischen 0,4 und 1. Dabei sind schon die Werte inbegriffen, 
die durch die Oxydation von Fettsäuren ohne CO,-Bildung stark beein- 
flußt sind. Die Versuche von GopLEwsKı haben vor allem die durch 
Stoffumwandlung bewirkte Verschiebung des R.Q. aufgedeckt, wenn 
auch die absoluten Werte zum Teil irreführend sind. Die Ergebnisse 
von BoNNIER und MANGIN dürften zuverlässig sein, wo nicht Störungen 
durch die Einquellung unter Wasser oder deren Nachwirkung hinein- 
spielten!. Die Ergebnisse an Pilzfruchtkörpern, wo R.Q. bis auf 0,54 
heruntergehen soll (1884 a), und an Algen, wo er bei Fucus und Nostoc 
mit weniger als 0,5 angegeben wird (1884 c), bedürfen sehr der Nach- 
prüfung. Doch fand neuerdings Horrmann (1925, S. 244) bei Braun- 
algen ebenfalls einen niedrigen R.Q., während Grün- und Rotalgen 1 
oder fast 1 zeigten. 

In der darauffolgenden Zeit ist dem R.Q. wenig Aufmerksamkeit 
geschenkt worden. Erst ungefähr von 1920 an, großenteils wohl durch 
den Einfluß von O. WARBURG, der die Anregungen zu seiner Methode 
der Tierphysiologie entnahm (Krocx, Banorort), setzt die Arbeit auf 
diesem Gebiete wieder ein. Hier sind auBer der unabhängigen ersten 
neueren Arbeit auf unserem Gebiet, die von FERNANDES (1923) stammt, 
die von STALFELT (1926) zu nennen, die bei WARBURG durchgefiihrt 
wurde, und die Arbeiten aus der RuHLANDschen Schule, welche eine 
ähnliche Methodik für ihre Zwecke abwandelten (ULLRICH und Rux- 
LAND 1928, HorrMann 1929). 


1 Durch solche Wirkungen und Nachwirkungen des Quellens unter Wasser muB 
es bedingt sein, daß Bonnier und Mancın (1884 b, S. 370) noch größere Unter- 
schiede der R.Q.fanden als GopLewskı. Leider ist aus ihren Angaben nichts über 
die Vorbehandlung der Samen zu ersehen; aber eine andere Deutung ist schwer 
zu finden. Die von FERNANDES (1923, S. 175) ist verfehlt. Nach Bonnier und 
Manern soll bei Linum R.Q. bis auf 0,3 und bei Lepidium bis auf 0,35 hinunter- 
gehen. Auch haben sie keinen Unterschied zwischen Fett- und Stärkesamen in 
Bezug auf das Verhalten des R.Q. gefunden. Die von GoDLEwsKkI1 festgestellte 
zeitliche Verschiebung zeigten nicht nur Lein und Kresse, sondern fast ebenso auch 
Saubohnen, Lupinen, Erbsen und Weizen. So geben sie für Faba folgenden Ver- 
lauf während der Keimung an: R.Q. = 0,87; 0,54; 0,46; 0,37 und für Pisum: 
R.Q. = 1,05; 0,61; 0,86; 0,97. Sie schließen, daß der Respirationsquotient anfangs 
immer hoch sei und zwar meist größer als 1, dann bis zu einem Minimum in der 
Mitte der Keimungszeit absinke und schließlich wieder bis 1 ansteige. Für den 
richtigen R.Q. wird von ihnen das Minimum angesehen, also für Linum 0,3, Triti- 
cum (? blé) 0,6 und Pisum 0,56. Diese Werte sind aber durch Oxydation von 
Gärprodukten gefälscht. Die Kurven auf Tafel 20 zeigen deutlich die Nachwirkung. 
Die Zahlen von Bonnier und Manern sollten demnach aus der Literatur ver- 
schwinden. 
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Um den Sinn des R.Q. besser zu erfassen, wollen wir etwas ausholen 
und mit der Entstehung des Atmungsmaterials beginnen. 

Bei der Kohlensäureassimilation werden zunächst zwei Sauerstoff- 
atome auf ein aufgenommenes Kohlenstoffatom entbunden. Denkt man 
dabei an Kohlendioxyd, so kann man sagen, der gesamte Sauerstoff 
desselben wird frei. Daher ist der Assimilationsquotient O,/CO, = 1. 
Analysiert man aber beliebige Pflanzenteile, so findet man immer einen 
geringeren O,-Gehalt oder, was fast dasselbe ist, es sind Kohlenstoff- 
verbindungen vorhanden, die auf einer niedrigeren Oxydationsstufe 
stehen. Es ist also ein Teil des mit dem Wasser und den Salzen aufge- 
nommenen Sauerstoffes abgeschieden worden, es sind z. B. aus Kohle- 
hydraten teilweise Fette, aus denselben und Nitraten Eiweißstoffe ent- 
standen usw. Deshalb wird auch bei der Verbrennung mehr O, ver- 
braucht, als der vorhandenen Kohlenstoffmenge oder dem sich bildenden 
CO, entspricht. Dieser findet sich dann vorzugsweise in dem entstehen- 
den Wasser, aber auch in Metalloxyden usw. 

Dasselbe zeigt sich bei der Atmung. Da, wo größere Mengen von 
Reservestoffen abgelagert sind, finden sich unter diesen stets auch 
solche, welche auf einer niedrigeren Oxydationsstufe stehen als die 
Kohlehydrate, vor allem Fette und Eiweißstoffe. Bei der Atmung solcher 
mit Speicherstoffen angefüllten Pflanzenteile scheint nie eine reine Zucker- 
verbrennung stattzufinden, denn in keinem Falle wurde der R.Q. = 1 
gefunden. Immer finden also noch anderweitige Oxydationen statt. 

Es ist, als.wenn in den Reservestoffbehältern, zum mindesten in den 
„sustrocknenden‘, wie den Samen, eine noch größere Speicherung 
chemischer Energie stattfände, als sie bei bloßer Kohlehydratablagerung 
möglich wäre. Das kann nur in der Weise stattfinden, daß ein Teil des 
vorhandenen Energiematerials geopfert wird, um einen anderen Teil 
auf eine höhere Energiestufe zu heben. Meist wird wohl ein Molekül 
reduziert, eines oxydiert werden. Entsteht dabei CO,, so pflegt man zu 
sagen, die Energie stammt aus der Atmung, ohne immer daran zu denken, 
daß das nur durch „gekoppelte Reaktionen‘ möglich ist. 

In den fertigen Reservestoffbehältern findet sich also gewissermaßen 
chemische Energie, die mit den zugeleiteten Verbindungen, z. B. Zucker, 
Aminosäuren, eingewandert ist, und solche, die aus der Atmung während 
des Reifens stammt. Das ist z. B. der Fall, wenn Polysaccharide aus 
einfachen Zuckern oder gar Fettsäuren aus Kohlehydraten entstehen. 

Bei der Keimung wird die Hauptmenge auch dieser Zusatzenergie 
mobilisiert. Der größte Teil derselben wird durch Oxydation freigemacht. 
Stoffe, die gegenüber Kohlehydraten relativ reduziert sind, also mehr 
Sauerstoff verbrauchen als diese, bewirken einen R.Q. kleiner als 1. 
Solche Vorgänge scheinen bei der Keimung trockener Reservestoff- 
behälter immer stattzufinden. Am auffälligsten sind sie dann, wenn 
Kohlehydrate aus Fettsäure entstehen. Umgekehrt ist der R.Q. bei der 
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Reifung der Samen größer als 1, wie das schon GODLEWSKI fest- 
gestellt hat. Es wird dann also weniger O, aufgenommen als CO, 
abgegeben. 

Das kann aber auch geschehen, wenn die Atmung bei mangelhafter 
Durchlüftung gehemmt ist, so daß im ganzen Samen oder doch in den 
inneren Geweben Spaltungsatmung eintritt. Bei manchen Samen, z.B. 
Erbsen, ist das kaum zu vermeiden. Bei den meisten geschieht es wahr- 
scheinlich nur dann, wenn die Samen bei der Quellung mit Wasser 
überschwemmt werden. Sicherzustellen ist dieser Vorgang, der zu einer 
bedenklichen Fehlerquelle werden kann, nur dann, wenn der R.Q. auf 
größer als 1 steigt. Ist er niedriger, so kann die CO,-Produktion aus 
intramolekularer Atmung durch O,-Verbrauch bei Vorgängen, die kein 
CO, liefern, verdeckt worden sein, so daß sie sich im Gaswechsel schein- 
bar nicht auswirkt. Angaben über besonders hohe R.Q. sind schon von 
älteren Autoren auf diese Störung zurückgeführt worden. Sie kann aber 
auch bei niedrigerem R.Q. mitgewirkt haben. 

Die gegenüber der CO,-Produktion verminderte O,-Aufnahme kann 
nach Quellung unter Wasser noch einige Zeit anhalten. Kommt dazu 
noch eine CO,-Stauung infolge der erschwerten Diffusion, so kann ein 
sehr hoher R.Q. als Nachwirkung auftreten. 


Umgekehrt zeigt sich eine Herabdrückung des R.Q. als Nachwirkung 
intramolekularer Atmung, wenn sich relativ reduzierte Verbindungen 
angehäuft haben, die dann bei reichlichem O,-Zutritt weiter oxydiert 
werden, ohne die entsprechende Menge CO, zu liefern. In diesem Fall 
finden wir dann einen zusätzlichen O,-Verbrauch außer dem in der 
Zuckeroxydation. Die hierdurch entstehenden Fehler, welche unter 
anderem die zu niedrigen Angaben über R.Q. von Fettsamen bewirkt 
haben, sind meist nicht erkannt worden. Nur KostyTscHEw tut ihrer 
bei Erbsen Erwähnung. 

Stoffumwandlung während der Keimung und Nachwirkungen voraus- 
gegangener Wasserbehandlung erschweren die Auffindung des richtigen 
R.Q. so sehr, daß er in vielen Fällen bisher nicht hat festgestellt werden 
können. 


Daß der R.Q. bei reiner Kohlehydratveratmung den theoretisch zu 
erwartenden Wert 1 hat, ist außer aus Versuchen mit Pilzen und Algen 
auch aus unseren Messungen am Laubblatt zu entnehmen. Doch ist 
die Sache selbst bei Blättern nicht immer so einfach, wie wir aus den 
Ergebnissen am Blatt von Bougainvillea ersehen, und wie schon BONNIER 
und Mancın festgestellt haben. Ein größeres Material an Bestimmungen 
des R.Q., das mit unserer Methode unschwer zu bekommen sein wird, 
dürfte noch manchen merkwürdigen Fall abweichenden Stoffwechsels 
klären helfen oder neu aufdecken. 
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IX. Zusammenfassung der 2. und 3. Mitteilung. 
Teil I. 

Wenn der Gaswechsel quellender Samen richtig erfaßt werden soll, 
so ist der Versuchsanstellung große Sorgfalt zu widmen. Die Samen 
müssen unter Luftzutritt angequellt und bei konstanter Temperatur 
untersucht werden. Man darf nicht die CO,-Entbindung im Luftstrom 
mit dem O,-Verbrauch in ruhender Luft zusammenstellen. Es können 
deshalb nicht CO, gravi- oder titrimetrisch und O, manometrisch be- 
stimmt werden. 

Um große Reihen von Zahlen bekommen zu können, haben wir eine 
vereinfachte Methodik ausgearbeitet, der volumetrische Bestimmungen 
zugrunde liegen. Dies wurde ermöglicht, indem das Meßrohr mit einer 
kleinen Menge einer leichten Sperrflüssigkeit versehen wurde, so daß 
die Druckunterschiede bei Verschiebung derselben vernachlässigt werden 
konnten. Da es zunächst nur auf die Bestimmung des Atmungsquotienten 
ankam, hoben sich auch die Temperatur- und Barometerkorrekturen 
heraus, wodurch die verwickelten Rechnungen fortfielen. Ohne diese 
kann allerdings die Stärke der Atmung nur näherungsweise erkannt werden. 

Die Messungen geschahen in zwei Perioden, einmal mit Lauge im 
Atmungsgefäß, wobei der Sauerstoffverbrauch gefunden wird, einmal 
ohne Lauge, wobei die Volumveränderung der Differenz aus Sauerstoff- 
verbrauch und Kohlendioxydbildung entspricht. Um Reihen von Mes- 
sungen am gleichen Material durchzuführen, wurde in jeder zweiten 
Periode die in Asbest aufgesaugte Lauge mit Paraffinöl bedeckt, sonst 
aber durch Neigen des Gefäßes freigelegt. 

Eine Schwierigkeit bestand darin, daß bei der Versuchstemperatur 
die Samen zuweilen erheblich von Pilzen und Bakterien verunreinigt 
wurden und man nicht wissen konnte, welcher Anteil der gemessenen 
Atmung auf deren Atmung kam. Desinfektionsversuche beruhigten dar- 
über insoweit, als nur deutlich infizierte Proben verworfen werden mußten. 


Teil II. 

Die neue „Paraffinölmethode‘‘ wurde einer Prüfung unterzogen, um 
die Bedeutung verschiedener Fehlerquellen festzustellen. 

Besondere Versuche dienten der Erfassung einer Nachwirkung der 
Quellung unter Wasser. Diese ist verschieden, je nachdem, ob eine 
Samenart verwendet wird, die zur intramolekularen Atmung neigt wie 
etwa Pisum, oder nicht, wie Secale. Die Nachwirkung kann in einer 
Erhöhung des R.Q. durch CO,-Stauung oder in einer Verminderung 
durch Oxydation von Produkten der intramolekularen Atmung bestehen. 

Verdrängung der Luft durch Wasserstoff wirkte ähnlich, aber stärker 
als Bedeckung mit Wasser. CO,-Stauung trat dabei nicht auf. Er- 
höhung der O,-Tension hat nur insofern einen Einfluß, als sie die Über- 
windung der Nachwirkung eines O,-Mangels beschleunigen kann. 
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Die Temperatur beeinflußt zwar die Atmungsstärke erheblich, nicht 
aber den R.Q. Zeitliche Veränderungen, die besonders bei Fettsamen 
auftreten, verlaufen bei héherer Temperatur geschwinder. 

Der Zusammenhang zwischen Réservestoffen und R.Q. ist nicht 
leicht zu erfassen. Das wirkliche Atmungssubstrat kennen wir nicht 
sicher. Selbst bei Vermeidung der Nachwirkung eines O,-Mangels wird 
durch die neben der Atmung einhergehenden Stoffumsetzungen, und 
durch den O,-Verbrauch dabei, der Atmungsgaswechsel unerkennbar 
gemacht. Durch Erfassung der ersten Atmungszeit nach der Quellung 
wurde versucht, den „eigentlichen R.Q.‘ zu bestimmen. Es entstehen dabei 
aber wahrscheinlich wieder andere Schwierigkeiten, z. B. dadurch, daß 
die zuerst zum aktiven Leben erwachenden Teile andere Stoffe gespei- 
chert enthalten als die Reservestoffbehälter. Sieht man davon ab, so 
findet man immer noch Ausnahmen von der Regel, daß stärkereiche 
Samen meist einen höheren (wenn auch nicht | erreichenden) R.Q. 
haben als fettreiche. Die Untersuchung des Atmungsgaswechsels kann 
nur als Vorarbeit für die energetische und chemisch-analytische Erfassung 
der Respirationsvorgänge dienen, als solche aber wertvoll werden. 
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Ergänzungen und Fehlerverbesserungen zur 2. Mitteilung. 
S. 421 soll es mehrmals Quotient an Stelle von Koeffizient heißen. 
8. 425, 4. Zeile Öffnungsfunken anstatt „Schließungsfunken“. 
S. 438, Abb. 6. Secale cereale. 
S. 448, Abb. 11. Obere Kurve: 14 Stunden Wasser, 1 Stunde feuchtes Papier. 
Untere Kurve: 17 Stunden feuchtes Papier, 1 Stunde Wasser. 
S. 448, Abb. 12. Obere Kurve: 17 Stunden feuchtes Papier, 1 Stunde Wasser. 
Untere Kurve: 11 Stunden Wasser, 1 Stunde feuchtes Papier. 
5. Zeile v. u.: anstatt ,,12 Stunden“ soll es heißen 19 Stunden. 
S. 449, Abb. 13. - - - - - Linsen in Wasser gequollen, Roggen in Wasser 
gequollen, ...... Linsen auf Papier gequollen, Roggen auf Papier gequollen. 











UNAUFGEKLARTE SCHWANKUNGEN IN DER NACHTLICHEN 
CO,-ABGABE BEI HOHEREN PFLANZEN. 


Von 
P. JACCARD. 


(Eingegangen am 25. Februar 1933.) 


Motto: ,,Qxydationen und Reduktionen 
im Pflanzenleben sind zeitlich sehr ungleich 
verteilt.‘‘ WILLSTÄTTER und STOLL (1918). 

„Ich halte es nicht für unmöglich, daß 
die Kohlensäure zuweilen auch aus anderen 
Quellen stammt, als aus der eigentlioben 
Atmung.“ E.G. PRINGSHEIM: Die Atmung 
quellender Samen. Planta (Berl.) 15 (1931). 


Die Atmung der chlorophylihaltigen Pflanzen steht bekanntlich in 
engem Zusammenhange mit der Kohlensäureassimilation und der Art 
der organischen Verbindungen bzw. des Atmungsmaterials, die im Laufe 
der Photosynthese gebildet werden. 

Nach den Lehrbüchern über Pflanzenphysiologie beträgt bei den 
Gefäßpflanzen die Menge des ausgeatmeten CO, durchschnittlich meistens 
1/0 der bei der Assimilation aufgenommenen CO,-Menge. 

Wenn man die groBe Mannigfaltigkeit der verschiedenen Faktoren, 
welche die Atmungsintensität beeinflussen, in Betracht zieht, kann wohl 
dieser Angabe keine allgemeine Bedeutung zukommen, es ist daher auch 
begreiflich, daB die Zahlen verschiedener Autoren in sehr weiten Grenzen 
schwanken. GABRIELSEN (1931) findet in einer jiingst erschienenen Arbeit 
für 20 Gewächshauspflanzen im Dunkeln 0,4—0,6 mg CO, pro Stunde 
und Quadratdezimeter Blattfläche, während Brown und Escomge (1905) 
für andere Gewächshauspflanzen bei vergleichbaren Versuchsbedingungen 
10—20mal höhere Werte angeben. 

Anläßlich von Untersuchungen über die Schwankungen der CO,- 
Aufnahme während der Photosynthese habe ich unter Mithilfe meines 
Assistenten Dr. O. JaaG die nächtliche Atmungsintensität bei 17 ver- 
schiedenen Pflanzen der folgenden Gattungen Pelargonium, Nicotiana, 
Ficus, Fraxinus, Acer, Zea Mais, Solanum, Spironema und Chrysan- 
themum bestimmt; diese wurden unter Glocken in einer feuchten Atmo- 
sphäre, welche künstlich mit 0,5% —15% CO,-Gas angereichert war, 
kultiviert. 

Die Analysen von mehreren Pflanzen der gleichen Art zeigen in dieser 
Hinsicht ganz unerwartete Abweichungen. Während für Tabak Nr. 12 
z. B. die mittlere Atmungsintensität vom 20. bis 28.5. 31 0,59 mg/hd* 
betrug, belief sie sich bei einem vergleichbaren Individuum auf nur 
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0,03 mg/hd?. Die größte Atmungsintensität wurde bei Chrysanthemum 
beobachtet, nämlich 3,36 mg/hd? vom 1. bis 29. 11. 31, mit einem Maxi- 
mum von 8 mg/hd?1. 

Das absolute Maximum wurde indessen von Fraxinus erreicht: 
9,49 mg/hd? bei einem Freilandversuch vom 1. bis 11. 6. 31. 

Zu wiederholten Malen haben wir während der Nacht statt einer 
Abgabe von CO, eine Aufnahme von diesem Gase beobachtet, bei Spiro- 
nema fragrans z.B. belief sich diese unerwartete Aufnahme während 
einer Nacht zwischen dem 13. und 30. 4. 31 auf 2,93 mg/hd?, während 
im Verlaufe einer anderen Nacht, bei gleicher CO,-Konzentration in der 
Glocke, eine CO,-Abgabe von 1,13 mg/hd? stattfand. 

Die beobachteten Schwankungen der nächtlichen CO,-Abgabe sowie 
diejenigen des CO,-Quotienten sind in den Tabellen 1—3 zusammen- 
gestellt. 

Man findet in mehreren Arbeiten (Jaccarp und Jaac 1932, 1, vgl. 
bes. S. 154—163; dieselben, 1932, 2; Jaccarp 1930) eine eingehende 
Beschreibung der Methode?, die zur Bestimmung der CO,-Bilanz im 
Lichte und der CO,-Abgabe im Dunkeln verwendet wurde. Es sei jedoch 
hier kurz auf dieselben hingewiesen. 


Methodik und Versuchsanordnung. 

Die eingetopften Pflanzen wurden in große Glasglocken von 33,4 
und 60 Liter Inhalt, die ihrerseits auf einer runden mattierten Glas- 
platte ruhten, eingeschlossen. Das Ganze wurde getragen von einem ent- 
sprechend gebauten Eisenfuß, so daß der Topf mit dem untersten unbe- 
blätterten Stengelteil unter der Glocke Platz fand, wodurch jede direkte 
CO,-Abgabe durch die Erde ausgeschlossen war. Die Tragplatte, aus 
dickem Glas und in zwei Hälften geteilt, besaß in ihrer Mitte ein rundes 
Loch von 2 cm Durchmesser, was das Einsetzen des beblätterten Stengels 
der Versuchspflanze in die Glocke gestattete. Ein luftdichter Abschluß 
wurde durch einen Pfropfen von Agar-Agar erreicht, der auch in festem 
Zustande noch weich genug war, um wenigstens eine Zeitlang das Dicken- 
wachstum des Stengels zu ermöglichen. Hierauf wurde die Glasglocke 
aufgesetzt und der Glockenrand sorgfältig paraffiniert. Durch den eben- 
falls luftdicht verschlossenen Pfropfen im Hals der Glocke führen zwei 
Glasréhrchen, von denen das eine bis unterhalb der Mitte der Glocke, 
das andere dagegen nur um wenige Zentimeter aus dem Kork heraus- 
ragt. Durch das erste Röhrchen wird sowohl CO, eingeführt, wie auch 
bei der Analyse aus der Glocke entnommen, während das andere ledig- 
lich dem Ausgleich des Luftdruckes während der Einführung und Ent- 
nahme des CO, dient. Innerhalb der Glocke sind am Pfropfen ein Maxi- 
mum-Minimumthermometer und ein Haarhygrometer aufgehängt. 

1 Milligramm pro Stunde und Quadratdezimeter Blattfläche einseitig gemessen. 
2 Siehe auch RUHLAND und ULLRICH. 
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Da die Luft im geschlossenen Raum der Glasglocke mit Wasserdampf 
gesättigt ist, so variiert die relative Luftfeuchtigkeit nur mit der Tem- 
peratur. Vor der Einsetzung der Pflanzen versichert man sich durch 
Gasanalysen der vollständigen Dichtigkeit dieser Anordnung und her- 
nach wird Gas in genau bestimmter Menge eingeführt. 


Vor jeder Versuchsreihe vergewisserten wir uns, ob die Versuchspflanzen unter 
den Wachstumsbedingungen in der Glocke sich normal entwickelten. Zu Beginn 
jedes Experimentes wurde die Blattfläche mittels eines AmstLerschen Planimeters 
bestimmt. Die Gasanalysen, die dazu dienten, die Schwankungen im CO,-Gehalt, 
d.h. die Anreicherung (+) infolge Atmung während der Dunkelperiode und die 
CO,-Abnahme (—) durch Assimilation, zu bestimmen, wurden erst durchgeführt, 
nachdem die Luft in der Glocke gründlich durchmischt worden war, wobei die 
Gasprobe direkt in die MeBpipette des Bestimmungsapparates eingefiihrt wurde. 
Dieser für die obenerwähnte Arbeit konstruierte Apparat von Cu. Gut beruht auf 
dem Prinzip desjenigen von HALDANE, verbessert durch PLANTEFOL, ist aber beson- 
ders eingerichtet, um in weniger als 10 Min. eine Genauigkeit bis zu 1/500 000 zu 
erhalten. Diese immer von derselben Person und stets doppelt bis dreifach aus- 
geführten Bestimmungen kénnen als durchaus exakt angesehen werden. Die schein- 
baren Anomalien wurden in wiederholten Versuchen nachgepriift. 

Eine Ursache solcher Anomalien liegt in der Kondensation des Wasserdampfes, 
der in manchen Fällen sich am Boden der Glocke ansammelt und eine gewisse 
CO,-Menge löst, die bei Erhöhung der Temperatur später wieder mehr oder weniger 
abgegeben werden kann. Immerhin ist diese Fehlerquelle nach den Ergebnissen 
unserer Kontrollversuche von sehr untergeordneter Bedeutung. 


Berechnung und Kontrolle der Ergebnisse der Gasanalysen. 


Der für die Gasanalysen verwendete Bestimmungsapparat beruht auf der 
volumetrischen Meßmethode; so entspricht die durch Absorption der CO, in KOH 
entstandene und direkt ablesbare Volumdifferenz dem Rauminhalt der Meß- 
pipette und muß daher zunächst in Volumprozent und hernach in Milligramm 
umgerechnet werden. Auf Grund dieser Werte ist es sodann ein leichtes, die beob- 
achtete CO,-Abnahme bzw. CO,-Anreicherung auf die gewählte Einheit der Blatt- 
fläche (z. B. Quadratdezimeter) und auf Blattflächeneinheit/Stunde zurückzuführen. 

Eine recht wirksame Kontrolle der erhaltenen Zahlenwerte wird erreicht, 
indem man sämtliche Werte des CO,-Verbrauches in einer Tabelle addiert. Die 
verbrauchte CO,-Menge muß — die Richtigkeit der Berechnungen vorausgesetzt 
— übereinstimmen mit der Summe der CO,-Mengen: 1. die zu Anfang des Experi- 
mentes in der Glocke vorhanden war, 2. die während des Versuches künstlich 
eingeführt und durch die Atmung abgegeben wurde und 3. die in der Glocke 
am Schluß des Versuches zurückblieb. 

Aus dieser Kontrolle, die für sämtliche Versuchspflanzen eine annähernd genaue 
Übereinstimmung ergab, geht die Richtigkeit der Berechnungen deutlich hervor. 

Nachdem sich in zahlreichen Kontrollversuchen der Agar-Paraffinpfropfen an 
der Eintrittsstelle der Versuchspflanzen in die Basalplatte der Glasglocke durch- 
aus dicht erwiesen hatte, war noch nachzuprüfen, ob dies auch für den Stengel 
selbst zutreffe, oder ob, namentlich etwa bei starkem CO,-Gehalt der Luft in 
der Glasglocke, durch die pflanzlichen Gewebe CO, nach unten abgeleitet werde. 
Zur Entscheidung dieser Frage gingen wir folgendermaßen vor: Eine Versuchs- 
pflanze, die in die Glocke eingeschlossen und in der üblichen Weise gasdicht oben 
und unten abgeschlossen war, wurde dicht über der Wurzel abgeschnitten und 
der untere Teil des Stengels in ein zum Teil mit Wasser gefülltes Glasgefäß ein- 
getaucht. Nachdem auch dieser Glasbehälter mit Agar-Paraffinpfropfen gasdicht 
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Tabelle 1. CO,-Abgabe! in der Nacht bei periodischer Beleuchtung?*. 
Fettgedruckt sind die außergewöhnlich hohen Zahlen. Nr. 4, 5, 8 usw. sind die 


Ordnungsnummern der Versuchspflanzen. 























v ue] potun | Sehmlttione | Bitiemeder, | ons. 
ersuchspflanzen : a" n 
Pape] nee | Gien 
1 | Pelargonium Nr.5| 10. bis 15. 1. 0,48 0,15; 1,00 36; 22 
1,15 70 
Dieselbe . . . . | 16. bis 20. 1. 1,45 ws 0,56 162; 15 
À 229 
2 | Tabak Nr.4 9. bis 15. 1. 0,22 0,25; 0,16 5; 142 
Dieselbe . . . . | 16.1. bis 2. 2. 0,23 0,59; 0,01 232; 342 
3 | Tabak Nr.8 . .| 12. bis 28.3. 0,50 0,74; 0,18 69; 349 
4 | Tabak Nr. 12 . . 9. bis 19. 5. 0,19 0,40; 0,01 253; 425 
0,30 4 
Dieselbe . . . . | 20. bis 28. 5. 0,59 1,57; 0,15 202; 346 
5 | Tabak Nr. 13 . . 9. bis 20.5. | —0,06! — 0,85; 0,24 | 225; 21 
— 0,25; —0, 479; 333 
Dieselbe 21. bis 28. 5. 0,03 — 0,40; 0,07 | 145; 73 
— 0,40; — 0,06 | 379; 120 
Dieselbe 2. bis 21. 6. 0,39 0,20; 1,43 115; 137 
— 0,17; — 0,07 | 298; 44 
Dieselbe 23. 6. bis 4.7 0,30 0,53; 0,09 134; 396 
6 | Tabak Nr. 22 7. bis 24.7 0,42 0,97; 0,22 16; 754 
7 | Tabak Nr. 26 . 120. 9. bis 10. 10. 0,07 0,46; — 0,66! | 2,84; 499 
Dieselbe . . - 126.11. bis 12. 12. 0,26 — 0,19!; 0,51 | 516: 543 
8 | Tabak Nr. 28 22. 9.bis10.10. 0,15 — 0,18!; 0,86 | 244; 660 
9 | Tabak Nr. 34 20. 10. bis 18. 11. 0,52 — 1,02!; 4,40 | 365; 160 
Dieselbe . . 19. 11. bis 11. 12. 0,24 — 0,43!; 0,73 | 357; 514 
10 Spironema Nr. 51 13. bis 30. 4. 0,56 — 2,93!; 1,13 97; 99 
si — RE 1. bis 22. 5. 0,24 — 0,43!; 0,74 | 546; 299 
tome 
r.32 . . . . 13. 10. bis 31. 10. 1,67 0,40; 3,80 411; 141 
Dieselbe . . . . |1.11. bis 29. 11. 3,36 8,00; 0,80 234; 482 
Dieselbe 1. 12. bis 11. 12. 2,21 3,30; 1,10 390; 435 
12 | Ficus Nr. 54 24.—28. 2. bis 0,16 0,48; 0,01 88; 340 
14.—23. 4. 
13 | Fraxinus Nr. 57 . 1. bis 11.6 2,70 9,49; — 2,80! | 1080; 610 
14 | Acer Nr. 59 . . . 3. bis 11.6 0,85 — 0,48!; 3,96 | 424; 760 
Dieselbe . . . . 12. bis 27.6 0,88 0,39; 3,42 950; 700 
15 | Tomate Nr. 62 22. 6. bis 3.7 0,71 1,80; 0,85 249; 1070 
—2,40! 2137 
Tomate Nr. 63 22.6. bis 3.7 0,87 0,47; 1,60 879; 71 
16 | Mais Nr. 64 . . . | 22.6. bis 11.7 0,51 0,20; 1,09 748; 356 
17 | Tabak Nr. 65 . . 1.7. bis 14.7 0,39 0,66; 0,15 2467; 930 
Tabak Nr. 66 . . 1.7. bis 14.7 0,48 0,80; 0,83 475; 49 
0,13 950 


! Bzw. CO,-Aufnahme, dieselbe wird durch —! angegeben. 
2 CO,-Bestimmungen je zwischen 7 und 9 Uhr (meistens 7 Uhr im Sommer, 

8 Uhr im Winter). Mittlere Dauer der Verdunkelung etwa 14 Stunden. 
# Als Topfpflanzen im Laboratorium kultiviert. 
(Juadratdezimeter Blattfläche. 
4 Nr. 12 bis 17 Pflanzen auf der Terrasse im freien Boden verwurzelt. Nr. 15 


mg/hd? in Milligramm pro 


und 17 sind Parallelkulturen von je zwei gleich großen Individuen derselben Art. 
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verschlossen war, wurden in die die Versuchspflanze enthaltende Glasglocke 6 Liter, 
d.h. 10% CO, eingeführt, so daß diese Einrichtung — abgesehen von der Entfer- 
nung des Wurzelwerkes — unseren Versuchsbedingungen entsprach. 

Nach 2 und sodann nach 4 Tagen wurde im unteren, den untersten Stengel- 
abschnitt enthaltenden Glasgefäß der CO,-Gehalt analysiert. Das Ergebnis war: 
Trotz dem sehr hohem CO,-Gehalt in der Glasglocke kann von einer Ableitung 
der CO, durch den Stengel kaum die Rede sein; denn im unteren Gefäß wurde im 
Verlaufe von 4 Tagen nur eine Anreicherung von 0,005 g CO, gemessen. Verglichen 
mit dem CO,-Gehalt der Versuchsglocke von 12,07 g entspricht diege Anreicherung 
nur 0,025%. 


Tabelle 2. Durchschnittliche CO,-Aufnahme am Tage und nächtliche 
CO,-Abgabe für-17 verschiedene Pflanzen in 31 Versuchsperioden bei 
periodischer Belichtung zwischen. Januar 1930 und Dezember 1931. 





























" D > 
sohnitt- | sohnitt- | Durch- | Durch- 
liche CO,- | liche CO,-| schnitt- | Schnitt | Verhaltnis 
Versuchspflanzen Antesime Abende fo licher ap: De vonRzuA 
in mg/d in mg/hd° uotient 7 = Tag ungefähr 
(A) (R) vd 
Pelargonium Nr. 5 . . . . . — 3,14 | + 0,96 3,27 0,03 1/3 
Chrysanthemum Nr. 32 . . .| —12,11 | +2,41 5,02 0,19 1/5 
Ficus elastica Nr. 54 . . . .| — 1,33 | +0,16 8,31 0,15 1/8 
Frazinus exelsior Nr. 57 . .| —23,71!| + 2,70 8,76 0,50 1/9 
Acer Pseudoplatanus Nr. 59 | — 14,88 | + 0,87 17,10 1,55 1/17 
Tomaten (Nr. 62 und 63). .| — 16,32 | + 0,79 20,66 2,10 1/21 
Tabak (Durchschnitt von 
10 Versuchspflanzen) . . .| — 5,35 | + 0,32 16,72 0,70 1/17 
Summe: 76,84 8,21 — — 
Allgemeiner Durchschnitt: 10,98 1,17 9,4 0,75 | 1/9—1/10 


Versuchsergebnisse. 

Die Tabelle 1 zeigt deutlich die beträchtlichen Abweichungen der 
nächtlichen CO,-Abgabe, die an aufeinanderfolgenden Tagen bei ein und 
derselben Pflanze beobachtet werden konnten. 

Tabelle 2 gibt dagegen den allgemeinen Durchschnitt der ganzen 
Versuchsdauer von 24 Monaten an. Sie bezieht sich auf 17 verschiedene 
Pflanzen, worunter 10 Tabakspflanzen, die in periodischem Licht ge- 
wachsen sind. Das natiirliche Tageslicht wurde manchmal durch eine 
angemessene elektrische Beleuchtung ergänzt; während der Nacht, d.h. 
von 17—18 bis morgens 7—8 Uhr, waren die Glocken in völliger Dunkel- 
heit gehalten, indem schwarze Kartonzylinder darüber gestülpt wurden. 
Dieselbe Tabelle zeigt ferner die großen Schwankungen, die sich bei den 
verschiedenen Versuchspflanzen bemerkbar machen, selbst wenn sie 
unter vergleichbaren Bedingungen kultiviert werden (man beachte vor 
allem die Parallelversuche mit Tabak Nr. 65 und 66 und mit Tomaten 
Nr. 62 und 63). 

Ähnliche noch größere Unterschiede wurden auch für die Assimilation 
bzw. die CO,-Aufnahme konstatiert (s. Tabelle 2). 


Planta Bd. 19. 47 
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Am wenigsten verstandlich sind die beobachteten Abweichungen des 
CO,- Quotienten, die anscheinend keine Proportionalität weder zur CO,- 
Konzentration, noch zur Lichtintensität, noch zur Temperatur aufweisen. 
Ficus elastica und Frazinus exelsior z. B., die sich so stark unterscheiden 
in ihrer CO,-Aufnahme (1,33 bzw. 23,71 mg/hd?), ihrer CO,-Abgabe (0,16 
bzw. 2,76 mg/hd?), zeigen bei sehr ungleicher CO,-Konzentration ziem- 
lich gleiche CO,-Quotienten (8,30 bzw. 8,50); andererseits weisen Chry- 
santhemum und Tomaten, deren CO,-Aufnahme sich wenig voneinander 
unterscheidet (12,11 bzw. 14,88), sehr ungleiche CO,-Abgabe (2,41 bzw. 
0,79 mg/hd?) und vor allem sehr abweichende CO,-Quotienten auf (5,61 
bzw. 21,23). Trotz dieser groBen Unterschiede entspricht indessen das 
Gesamtmaterial aller CO,-Quotienten der 17 untersuchten Pflanzen 
mit 1/9—1/10 ungefähr dem Mittelwerte, der in den Lehrbüchern ange- 
geben wird. 

Der Quotient eat variiert allerdings mit der Inten- 
sität der Assimilation. Auch ist er nach BoysEN- JENSEN (1932, S. 28—30) 
bei Schattenblattern kleiner als bei Lichtblattern. Fiir die letzteren wurde 
bei Fraxinus eine Respirationsintensität von 1,0—1,2 mg/hd? gemessen, 
bei den ersteren dagegen 0,2—0,4 mg/hd?, d. h. 3—5mal weniger. Bei einer 
Lichtstärke, bei welcher die CO,-Aufnahme des Lichtblattes von Fraxinus 
nicht über den Kompensationspunkt hinausgeht, erreicht das Schatten- 
blatt schon !/, der maximalen Assimilation; es wird so verständlich, daß 
in unseren Glocken große Pflanzen, deren Blätter im Laufe der Ent- 
wicklung ungleich belichtet werden, zeitlich verschiedene CO,- Quotienten 
aufweisen können. 





Bemerkungen zu Tabelle 3. 

Entsprechend der ziemlich beträchtlichen Unterschiede, die in der CO,- 
Aufnahme und -Abgabe von Spironema Nr. 1—6, die abwechselnder Be- 
lichtung und Verdunkelung von ungleicher Zeitdauer ausgesetzt worden 
sind, beobachtet wurden, unterscheidet sich der mittlere CO,- Quotient 
5,56 wesentlich von dem der Spironema-Pflanzen Nr. 7 und 8 (3,15), 
die bei natürlicher Lichtperiodizität, d. h. bei einer nächtlichen Verdunke- 
lung von 13—14 Stunden, kultiviert worden sind. In beiden Fällen ist 
das Verhältnis R (CO,-Abgabe) zu A (CO,-Aufnahme bei Licht) ungefähr 
1/,—1/,, Wie aus Tabelle 3 hervorgeht, stehen die beobachteten 
Unterschiede in keinerlei Beziehung zu den verschiedenen Kultur- 
bedingungen der Versuche 1—8. Weder die beobachteten Schwankungen 
der CO,-Aufnahme (von 2,77—7,86 mg/hd?) noch diejenige der CO,-Ab- 
gabe (von 0,24—1,92 mg/hd?) stehen mit den Veränderungen der CO,- 
Konzentration, der Lichtintensität oder der Temperatur in irgendeinem 
deutlichen Zusammenhang. 

Da der ungleiche Lichtgenuß der verschiedenen Blätter einer großen 
Pflanze Ungleichheiten in ihrer Assimilationsintensität verursacht, stellt 


we Twa se 


= 7 
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der CO,- Quotient für solche Pflanzen eigentlich einen Durchschnittswert 
dar. Immerhin können die oben angegebenen Schwankungen des CO,- 
Quotienten bei Versuchspflanzen, die bei konstanter Temperatur, Be- 
leuchtung und CO,-Konzentration wachsen, nicht befriedigend durch 


Tabelle 3. Quotient der CO,-Aufnahme bzw. -Abgabe in aufeinanderfolgenden 
kurzen oder langen Licht- und Dunkelperioden. 





























Dunit: | echnitt- | CO, |schnitt. 
Versuchs- | Dauer in der | Stunden |"“iche | liche |Quotient/licheco,.| Lichtstärke 
und Datum Belichtung dunkelung* ee Akad meg/ha** u À Temperatur 
mg/hd* jin mg/hd?| ing 
1 | Spironema 14 14 —4,58| + 1,18} 3,88 | Etwa | 1 und 2 etwa 
Nr. 71 0,70 4000 Lux 
2 12. bis 9 15 — 5,50 | + 0,63; 8,73 31—32° C 
13. 11. 31 
3| Dieselbe |511/, Std. in| 661/, Std. in] — 3,77| +1,92| 1,96 | 0,28 | 3-6 etwa 
16. bis 14 Perioden | 12 Perioden 5000 Lux 
21. 11. 31 32—34°C 
4 | Spironema | 130 Std. in | 57 Std. in | — 3,55| + 0,43 8,23 | Etwa 
Nr. 75 24 Perioden | 18 Perioden 0,52 
15. bis (von meist 
23. 1. 32 2—3 Std.) 
5 | Spironema 8 Tage 47 Std. — 5,07| +1,38] 3,67 3,10 
Nr. 74 (1 Periode) | (2 Perioden) 
7. bis 
16. 1. 32 
6 15. bis 981/, Std. 89 Std. — 7,86} + 1,14 | 6,90 3,20 
32.1.32 |(8 Perioden) |(5 Perioden) 
Summe: 1—6 —30,38 | + 6,68 | 33,37 7,80 | Verhältnis R 
Durchschnitt: 16 |—5,06/+1,18| 5,56 | 1,56 [zu Actwa’/, 
(22,33%) 
7 | Spironema 17 Tage 15 Nächte! | — 2,77| + 0,56 | 5,00 0,15 Natürliche 
Nr. 51 riodische 
13. bis leuchtung 
30. 4. 30 mittlerer 
& 1. bis 21 Tage | 20 Nächte! | — 3,11} +0,24] 1,30 0,35 | Lichtstarke: 
22. 5. 30 7. Etwa 
1000 Lux. 
Durchschnitt: | 7 und 8 |— 2,91|+0,40| 3,15 | 0,50 rer Er à 
Gesamtsumme: 1—8 —36,26 | + 7,48 | 39,67 8,30 Nacht 4 
Allgemeiner Durchschnitt: 1—8 — 4,53|+0,94| 49 | 1,04 Fr ev 
2000 - 
Temp.: Tag 
18—21°C 
Nacht 
17—18°C 














1 Dauer der Verdunkelung 13—14 Stunden. 


CO,-Aufnahme bei Licht 





CO,-Abgabe im Dunkeln ' 
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ungleiche Einwirkung der äußeren Faktoren auf die verschiedenen Blätter 
erklärt werden. Wie BoysEN-JENSEN richtig bemerkt, ist es noch völlig 
dunkel, wodurch diese Abweichungen des CO,- Quotienten bedingt werden. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Es ist von Interesse, einige der Zahlen, die von Brown und EscoMBE 
und von GABRIELSEN für die Intensität der CO,-Abgabe erhalten worden 
sind, mit den unsrigen zu vergleichen. 

Nach Brown und EscomBE beträgt die CO,-Abgabe für Dioscorea 
cayennensis im Dezember 

bei einer Temperatur von 19,9°C 10,54 mg/hd? 
22,70C 26,60 „ 
” „ oi mero EI „ 

Wie man sieht, andern sich die angegebenen Zahlen nicht propor- 
tional mit der Temperatur 

GABRIELSEN erhält mit Helianthus annuus während Dunkelperioden 
von 3—7 Stunden zwischen dem 22. 8. und dem 7. 9. folgende Werte: 

Temperatur 24,1°C CO,-Abgabe 0,86 mg/hd? 
> °C de 1,52 ,, 

Dagegen geben BLACKMAN und MATTHAEI für Helianthus tuberosus 
bei 19°C nur 0,14 mg/hd? an. Bei Plumiera alba erhält GABRIELSEN im 
Februar für Blattflächen verschiedener Größe (einseitig gemessen): 

für 16,9 gem 0,28 mg/hd? für 18,7 qem 0,28 mg/hd? 
» 13,8 „ 0,30 ,, ame = 0,30 ,, 
» 16,4 „ 0,22 „ 

Die beobachteten Variationen sind in diesem Falle ebenfalls nicht 
proportional der Temperatur, die während des Versuches konstant auf 
20°C gehalten wurde, noch zeigt sich eine Abhängigkeit von der Blatt- 
oberfläche. 

Derselbe Forscher (loc. eit. S. 220—221) erhält unter gleichen Ver- 


” ” ” ” 


suchsbedingungen : 
für Hibiscus sinensis am 27. 1. am 10. 2. am 20. 2. 
0,20 mg/hd* 0,20 mg/hd? 0,38 mg/hd? 
0,24 ,, 0,14 „ 0,24 „ 
0,26 ,, 0,14 ,, 0,28 „ 


für Spironema fragrans am 3. 3.: 0,64; 0,64; 0,55; 0,54; 
für Pelargonium zonale am 4. 3.: 0,48; 0,44; 0,44. 

Für die beiden letzten Pflanzen haben wir ähnliche Werte erhalten, 
nämlich für Spironema Nr. 51 durchschnittlich 0,56 mg/hd? und für 
Pelargonium 0,48 mg/hd?. Hingegen sind während einer längeren Ver- 
suchsdauer namentlich in CO,-reicher Luft große Abweichungen von 
diesen Durchschnitten beobachtet worden, nämlich für Spironema zwi- 
schen 0,24—1,92 mg/hd? und für Pelargonium bis 1,45 mg/hd?. 
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Die großen Unterschiede, welche die Zahlen von Brown und EscoMBE 
mit denen von GABRIELSEN aufweisen, obschon sie sich auf ziemlich 
vergleichbare Pflanzen beziehen, erklären sich zum Teil aus den ver- 
schiedenen Methoden, welche von diesen Botanikern angewendet worden 
sind. Beide bestimmen die Atmungsintensität, indem sie die CO,-Abgabe 
volumetrisch mit BaOH oder KOH messen. Aber die ersteren bringen 
die zu untersuchenden Blätter in einen Gasstrom mit einem Total- 
volumen von 200—900 Liter (Kohlensäuredifferenzmethode im Gasstrom), 
während der zweite mit Glaskammern kleiner Abmessung und in einem 
Wasserbade von konstanter Temperatur arbeitet. Unsere Methode weicht 
hiervon, wie oben beschrieben, beträchtlich ab. 


Man kann nicht genug hinweisen auf die ungleiche Bedeutung der 
Gasanalysen, die bei ganzen Pflanzen zur Zeit normalen Wachstums 
während mehrerer Wochen ausgeführt wurden, mit solchen von abge- 
schnittenen Blättern oder Blatt-Teilen, die man nur wenige Stunden be- 
lichtet oder im Dunkeln hält. 


Vom theoretischen Standpunkt ist es sehr wichtig, die CO,-Abgaben 
bei niederen Organismen (Algen und Pilzen), abgeschnittenen Blättern 
oder Trieben kleiner Wasserpflanzen im Dunkeln unter konstanten 
und leicht zu messenden Versuchsbedingungen so genau wie möglich 
zu bestimmen. Aber man muß sich dabei bewußt sein, daß solche 
Versuchsergebnisse, sowie deren graphische Auswertung, bezüglich 
der Atmungsabhängigkeit von den verschiedenen Außenfaktoren nicht 
ohne weiteres auf höhere Pflanzen, die im Wachstum begriffen sind, 
angewendet werden können, besonders wenn man in Betracht zieht, 
daß es unmöglich ist, monatelang die Versuchsbedingungen (beson- 
ders die Beleuchtung) streng konstant zu halten, und daß während dieser 
Zeit die inneren Faktoren, die korrelativ mit dem Wachstum verbunden 
sind, sich ändern. 


Die Versuchsergebnisse der obenerwähnten Autoren haben indessen 
folgendes gemein: Sie zeigen, daß die CO,-Abgabe pro Stunde und 
Quadratdezimeter Blattfläche nicht von den Temperaturschwankungen 
abhängig sind, sondern vom ungleichen Lichtgenusse und der ungleichen 
Atmungsintensität der untersuchten Blätter. In dieser Hinsicht spielen 
die Spaltöffnungen eine wichtige Rolle; aber deren Einfluß auf die Inten- 
sität des Gaswechsels ist ziemlich schwer exakt zu messen. 


Zahlreiche Bestimmungen haben ergeben, daß sich bei unseren Ver- 
suchspflanzen, namentlich bei Tabak, Spironema und Chrysanthemum, 
infolge der Kultur innerhalb der Glasglocken die Anzahl der Spalt- 
öffnungen wesentlich vermehrt hat. Dies ist nicht der höheren CO,- 
Konzentration in den Glocken, sondern der Wasserdampfsättigung der Luft 
zuzuschreiben. Folgender Versuch gab hierüber Aufschluß (JaccaRD 
und JAAG 1932, 2, S. 183). 
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Von zwei Tabakspflanzen im gleichen Entwicklungszustand wurde die eine 
(Nr. 1) in der üblichen Weise in eine Glocke eingeschlossen, die andere (Nr. 2) 
dagegen dicht daneben der freien Luft des Laboratoriums ausgesetzt. So standen 
die beiden Pflanzen unter annähernd denselben Licht- und Temperaturverhält- 
nissen, während Nr. 1 im Gegensatz zu Nr. 2 von einer wasserdampfgesättigten 
Atmosphäre umgeben war. 

Nach 3 Wochen wurden an entsprechenden Blättern der beiden Pflanzen, die 
sich während der Versuchsdauer entwickelt hatten, die Zahl der Spaltöffnungen 
ermittelt. Für eine Fläche von etwa 20 qmm von verschiedenen Stellen desselben 
Blattes ergab sich bei Nr. 1 (in der Glasglocke kultiviert) ein Mittel von 199 Spalt- 
öffnungen pro Quadratmillimeter und bei Nr. 2 (in der freien Atmosphäre kulti- 
viert) ein Mittel von 145. 

Trotz der Dampfsättigung der Luft in den Glocken wurde in keinem 
Falle eine abnorme Struktur der Spaltöffnungen oder des Mesophylls 
beobachtet. 

Nächtliche CO,- Aufnahme. 

Diese auffallende Erscheinung verdient besondere Aufmerksamkeit. 
Sie wurde im Laufe unserer Untersuchungen bei vier verschiedenen 
Tabakspflanzen 13mal beobachtet, mit einer durchschnittlichen CO,- 
Aufnahme von 0,3—0,4 mg/hd? und maximalen Werten von 0,85 bis 
1,05 mg/hd?. Ferner trat die Erscheinung auf bei: 


Spironema fragrans 4mal mit einem Maximum von 2,93 mg/hd? 


Acer campestre Imal „  „ „ » 0,48 „ 
Frazinus exselsior imal ,, ö ve d'A. 
Tomate Imal ” ” ” ” 2,40 ” 


Da solche CO,-Aufnahmen im Dunkeln nur bei periodischer Belich- 
tung (von 8 Uhr bis 17 Uhr) bei unter vergleichbaren Bedingungen 
kultivierten Pflanzen beobachtet wurden, ist es nicht angängig, sie auf 
einen zufälligen physikalischen Vorgang zurückzuführen, bei dem die 
Pflanze eine rein passive Rolle spielen wiirde. 

Uber die Absorption des Kohlendioxydes durch unbelichtete Blatter 
findet man in WiLLSTÂTTER und SToLL (1918, 8. 174f.) ausführliche 
Angaben: ,,In einem Luftstrom mit 5—10% CO, erfolgt beim Erwarmen 
von 5° auf 30°C eine viel bedeutendere CO,-Abgabe als nach der ge- 
steigerten Atmung zu erwarten wäre.‘ Beim Abkühlen tritt umgekehrt 
für einige Zeit ein Sinken des CO, auf °/,, vom Prozentgehalt der ge- 
botenen Gasmischung ein. 

In einem Versuche mit 20 g jungen Erdbeerblättern betrug die Ent- 
bindung von CO, beim Übergang der Temperatur von 5 auf 30° C 10,2 mg 
in 2 Stunden und die Absorption bei Temperaturerniederung von 30° 
auf 5°C 9,2 mg. 

Eine solche Absorption findet sich in gleichem Ausmaße bei lebenden 
chlorophylfreien als auch bei chlorophyllhaltigen Zellen. Eine Beziehung 
der CO,-Absorption des unbelichteten Blattes zum Assimilationsvorgange 
ist allerdings noch nicht bewiesen (1. c. S. 180). Ebenso wird durch 
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eine Änderung der Teildrucke von O, und CO, die Atmung nicht beein- 
flußt. Durch den Atmungsvorgang selbst wird die nämliche Menge von 
CO, geliefert, unabhängig davon, ob sie in reiner oder in 5—10 Volum- 
prozent CO,-enthaltender Luft erfolgt (l. c. S. 190). 

Dazu ist zu bemerken, daß bei unseren Versuchen, bei denen eine 
nächtliche CO,-Aufnahme beobachtet wurde, CO,-Konzentrationen von 
5—10% und Temperaturschwankungen von 5—30° nicht in Frage 
kommen. 

Im folgenden seien die Bedingungen, unter welchen eine nächtliche 
CO,-Aufnahme auftrat, tabellarisch zusammengestellt. 

Bei Spironema Nr. 51 steht also die nächtliche CO,-Aufnahme weder 
in sichtbarer Beziehung zur Temperatur noch zur CO,-Konzentration 


Tabelle 4. Tabak Nr. 13. 


Versuchsdauer vom 9.5. bis 28. 5.30 im Versuchszimmer. Tagestemperatur 24— 26°C, 
Nachttemperatur 18—21°C. Blattfliche 51/,—3 qdm 1. 




















'O,-Kon- empe- 
ei zu» | Gopaut® | *entation | rater 

ww, nahme* | "abend | 7-8 Uhr 
mg/hd* mg °C 
13. 5. 30 71/2 Uhr — 0,25 479 18 
14. 5. 30 7 pa — 0,06 333 18 
17. 5. 30 7 PR (+ 0,10) 154 20 
20. 5. 30 r — 0,85 225 20 
21. 5. 30 Th de (+ 0,07) 73 20 
23. 5. 30 vis » — 0,06 120 19 
27. 5. 30 Fle » — 0,40 379 19 
28. 5. 30 {Lx PER — 0,40 145 21 
17. 6. 30 2 —0,17 298 22 
20. 6. 30 8 2 — 0,07 44 22 
28. 6. 30 7 (+ 0,09) 396 22 


1.—7. 7. 30 keine nächtliche CO,. Aufnahme; 
Tagestemperatur 25—28°C 
Nachttemperatur 20—22° C 


Tabak Nr. 12. 
Während der gleichen Versuchsdauer wie oben, 9. 5. bis 28. 5. 30, keine nächtliche 
CO,-Aufnahme, wohl aber hin und wieder eine sehr schwache CO,-Abgabe. 
Blattfläche 25—18—16 qdm. 








CO,-Kon- Te - 
Le zentration ratur 
- zwischen 
Datum Zeit nahme Ar T6 U 
mg/hd* mg °C 
13. 6. 30 7 Uhr (+ 0,01) 425 18 
14. 6. 30 à (+ 0,02) 190 18 














1 Während sich neue Blatter an der Stengelspitze entwickeln, vergilben die 
größeren unteren und werden entfernt, so daß die Gesamtfläche abnimmt. 

2 Das heißt Zeitpunkt der CO,-Bestimmung. 

3 CO,-Aufnahme durch —, CO,-Abgabe durch + angegeben. 
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Tabelle 5. Tabak Nr. 26. 
Versuchsdauer 20.9. bis 11.10. 30. Blattfläche 25, 5—15 qdm. 
Tagestemperatur 22—26° C 1. 




















tlich CO,-Kon- - 
Datum Zeit CO aut zentration “rata 

nahme | "abend | 7-8 Uhr 
mg/hd* mg °C 
23. 9.30 71/; Uhr (+ 0,03) 28 24 
27. 9.30 iy co — 0,66 499 23 

2. 10. 30 Fa » (+ 0,04) 28 
7. 10. 30 91/2 ” — 0,19 297 23 
Tabak Nr. 28. 


Versuchsdauer 22. 9. bis 10.10. 30. Blattfläche 17—20 qdm. 
Tagestemperatur 22—26° C1. 























CO,-Kon- - 

sd zu [ee | sonfration “ratur 

nn “abend | 7-8 Uhr 
mg/hd* mg °C 
23. 9.30 8 Uhr — 0,18 244 23 
1. 10. 30 8, » (+ 0,07) 264 23 
2. 10. 30 be (+ 0,07) 416 23 
7.10.30 LE 2 (+ 0,02) 360 24 
8. 10. 30 81/3 » (+ 0,08) 871 23 
9. 10. 30 9, » (+ 0,03) 594 23 


in der Glocke. Vom 15. bis 17. 4. setzt sich die nächtliche CO,-Abgabe 
am Lichte bis 10 Uhr fort; auch diese Erscheinung scheint von der 
Temperatur und der CO,-Konzentration in der Glocke unabhängig zu sein. 

Bei Spironema Nr. 70 und 71 wurde bei abwechslungsweise kurzen 
und langen Licht- und Dunkelperioden sowie gleichmäBiger Temperatur 
(etwa 32—34°C) und ähnlicher CO,-Konzentration, allerdings selten, 
ebenfalls eine CO,-Aufnahme im Dunkeln beobachtet ; nämlich am 13. 11. 
nach 2 Stunden Dunkelheit zwischen 11—13 Uhr bei 608 mg CO,-Kon- 
zentration — 0,01 mg/hd?, und am selben Tage nach ebenfalls 2 Stunden 
Dunkelheit zwischen 19/,—21!/), Uhr bei 440 mg CO,-Konzentration 
— 1,40 mg/hd?; bei Spironema Nr.71 am 17. 11. nach 1?/, Stunden 
Dunkelheit zwischen 16'/, und 18 Uhr bei 736 mg CO,-Konzentration 
— 0,36 mg/hd?. 

Es sollen nun die nächtlichen CO,-Aufnahmen und die CO,-Abgabe 
am Lichte der auf der Terrasse kultivierten Pflanzen, wo die Temperatur- 
schwankungen bedeutend größer waren als im Versuchszimmer, näher 
betrachtet werden ?. 

1 Erhöhung der Temperatur im Versuchszimmer durch Anwendung von starken 
elektrischen Glühlampen als Zusatz zum Tageslicht und während der Nacht bei 
Versuchen mit kontinuierlichem Licht. 

2 Die Glocken waren durch einen weißen Schirm vor direktem Sonnenlicht 
geschützt. In einer der Glocken wurde ein Registrierthermograph aufgestellt. 
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Tabelle 6. Spironema Nr. 51. 
Versuchsdauer 24.2. bis 22.5.31. Blattfläche 5—7 qdm. 








CO,-Kon- mpe- 

Nächtliche | zentration | ratur 
Datum Zeit nahme am Vor- zwischen 
abend 7-8 Uhr 

mg/hd° mg °C 

28. 4. 31 81/2 Uhr — 0,56 455 18—19 
29. 4. 31 Os. o — 0,07 292 18—19 
2. 5. 31 7 99 — 0,43 546 18—19 
5. 5. 31 a TE — 0,41 522 18—19 
9. 5. 31 Ba os (+ 0,08) 48 18—19 
15. 4. 31 8, » + 0,37 65 17—19 
15. 4. 31 10 ” + 1,13 991 17—19 
16. 4. 31 He » + 0,40 62 17—19 
16. 4. 31 10 99 + 0,55 991 17—19 
17. 4. 31 84/5 » + 2,93! 97 17—19 
17. 4. 31 11 99 + 0,16 898 2 17—19 














Eine nächtliche CO,-Aufnahme wurde bei drei von acht Freiland- 
pflanzen beobachtet. Besonders auffallend sind Unterschiede, die gleich- 
zeitig bei Parallelkulturen auftreten. 


Bei Acer Nr. 59 wurde am 3.6. um 6 Uhr bei einer CO,-Konzen- 
tration von 424 mg eine nächtliche CO,-Aufnahme von 0,48 mg/hd? 
beobachtet; bei Fraxinus Nr. 57 zeigte sich zur gleichen Zeit weder eine 
CO,-Aufnahme noch eine Abgabe (0,00 mg/hd?). Am 11.6. um 6 Uhr 
(Temperatur .20°C, 783 mg CO,-Konzentration) wurde bei Acer eine 
CO,-Abgabe von + 0,22 mg/hd? notiert, bei Fraxinus dagegen eine starke 
CO,-Aufnahme von — 2,80 mg/hd?. 

Am 10.6. zeigte sich um 7 Uhr (Temperatur 21°C, schwache CO,- 
Konzentration) bei Fraxinus eine CO,-Abgabe von + 2,80 mg/hd?; am 
folgenden Tage dagegen wurde zur selben Zeit (ähnliche CO,-Konzen- 
tration, Temperaturminimum während der Nacht 15°C) eine CO,-Auf- 
nahme von — 2,80 mg/hd? beobachtet; gleichzeitig gelangt bei Acer 
Nr. 59 (783 mg CO,-Konzentration) eine nächtliche CO,-Abgabe von 
0,22 mg/hd? zur Beobachtung. 

Ein Vergleich zwischen Tomate Nr. 62 und Nr. 63 einerseits und 
Tabak Nr. 65 und Nr. 66 andererseits, Pflanzen, die mit Ausnahme der 
CO,-Konzentration in den Glocken unter gleichen Außenbedingungen 
gewachsen sind, gibt zu folgenden Bemerkungen Anlaß. 

Am 25. 6. wurde um 7 Uhr (Temperaturminimum während der Nacht 
14°C, CO,-Konzentration 2137 mg) bei Nr. 62 eine nächtliche CO,-Auf- 
nahme von — 2,40 mg/hd?, bei Nr. 63 dagegen (CO,-Konzentration 760 mg) 
eine CO,-Abgabe von + 0,84 mg/hd? gemessen. 


1 CO,-Konzentration nach der vorherigen Bestimmung um 8/, Uhr. 
2 CO,-Konzentration nach Einführung von CO, aus der CO,-Flasche. 
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Am 3. 7. gelangte um 71/, Uhr (CO,-Konzentration 610 mg) bei Tomate 
Nr. 63 eine nächtliche CO,-Abgabe von 0,89 mg/hd?, bei Tabak Nr. 66 
(CO,-Konzentration 49 mg) dagegen 0,83 mg/hd* und bei Tabak Nr. 65 
(CO,-Konzentration 2467 mg) 0,66 mg/hd? zur Beobachtung. 

Es sei noch hervorgehoben, daB bei Mais Nr. 64 mit relativ groBer 
Blattflache (44 qdm*) trotz groBer Temperaturschwankungen (nachts 14 
bis 18°C, am Tag 30—38° C) vom 22.6. bis 11.7. 31 nie eine nächt- 
liche CO,-Abgabe beobachtet wurde. 

Das Studium der Tabellen 4—6 verbietet den Schluß, daß die nächt- 
liche CO,-Aufnahme auf eine Lösung der Kohlensäure im Zellsaft zurück- 
zuführen sei infolge von Temperatur- oder CO,-Schwankungen in den Glas- 
glocken; denn diese Schwankungen sind, namentlich im Versuchszimmer, 
sehr klein. In jedem Falle stimmt die beobachtete CO,-Aufnahme im 
Dunkeln keineswegs mit der Amplitude dieser Schwankungen überein. 

Die umgekehrte Erscheinung, nämlich eine CO,-Abgabe am Lichte 
oder eine abnorm starke CO,-Ausatmung während der Nacht, läßt sich 
besser verstehen; so schreiben WiLLAMAN und Brown (1930): ‚Beim 
Übergang von niederen zu höheren Temperaturen nimmt die Löslichkeit 
der CO, im Zellstoff ab und es kommt in den ersten Tagesstunden zu 
einer übermäßigen Ausscheidung von Kohlendioxyd, welche die Größe 
der tatsächlichen Atmung verschleiert.“ 

Erwähnen wir hier, daß eine CO,-Abgabe am Lichte auch durch 
Cu. Gut! verschiedentlich im Walde in der Höhe der grünen Aste zwischen 


1 CH. Gut (1929, S.42—50): «Ce phénomène est caractérisé par une augmen- 
tation momentane, et très forte, de la quantité d’acide carbonique contenue dans 
l’atmosphere forestière. Cette augmentation ne dure qu’une demi-heure à trois 
quarts d’heure, aprés quoi la quantité d’acide carbonique devient ce qu’elle est 
normalement, puis remonte ensuite lentement pendant la nuit. 

Il ressort de nos mesures photométriques, malgré leur caractère approximatif, 
que cette émission temporaire de CO, est en relation directe avec une diminution 
de l’intensité lumineuse; . . . nous l’avons observée le plus souvent entre 14 het 19h. 

La température mesurée à la même hauteur, ne semble pas varier simultané- 
ment avec le CO,. 

La forte quantité de CO, qui diffuse, à ce moment-là, de l’intérieur de la feuille 
dans l’atmosphère, semble prouver qu’il ne faut pas chercher la cause de cet arrêt 
de l’assimilation dans la fermeture des stomates, mais plutôt dans l’accumu- 
lation des hydrates de carbone qui s’effectue, au cours de la journée, dans les 
organes verts. La durée limitée de cette émission intensive du gaz carbonique 
correspondrait au temps nécessaire à l'évacuation d’un excès des produits accu- 
mulés dans les feuilles.» 

KosTyTscHEW, BAZYRINA und TscHEsnokow (1928), die eine ähnliche CO,- 
Abgabe am Lichte beobachtet haben, bemerken dazu: ,,Nun scheint es, daB der 
zeitliche Verlauf einer photochemischen Reaktion in der lebenden Zelle nicht regu- 
liert werden kann, infolgedessen kommt’ es unter Umständen vor, daß unter ganz 
günstigen äußeren Verhältnissen Ruhepausen der Photosynthese eingeschaltet 
werden, da sonst die in übermäßiger Menge erzeugten Assimilate keine Verwendung 
im Haushalt der Pflanze finden können. Während dieser Ruhepausen findet sogar 
häufig eine ausgiebige CO,-Ausscheidung aus dem Blatt statt.“ 
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1—29 m Höhe beobachtet worden ist; und zwar zu verschiedenen Jahres- 
zeiten vom Marz bis Oktober, meistens im Laubwald, aber auch im 
Nadelwald, wo diese Erscheinung allerdings selten auftritt. 

Die Lichtschirme, welche am Morgen bis zum Zeitpunkte der CO,- 
Analyse (7—8 Uhr) über die Glasglocken gestülpt blieben, verhinderten 
zwar jede Belichtung der Pflanzen, nicht aber eine Temperatursteigerung 
im Vergleiche zur Nachttemperatur. Diese Bemerkung bezieht sich 
indessen nur auf die Freilandkulturen auf der Terrasse. Im Versuchs- 
zimmer, wo für Parallelversuche kontinuierliche kiinstliche Beleuchtung 
während der ganzen Nacht verwendet wurde, konnte keine merkliche 
Temperaturdifferenz zwischen Abend- und Morgenstunden eintreten. 

Es ist auch nicht möglich, die fraglichen Abweichungen in der CO,- 
Aufnahme und -Abgabe der Auflösung von CO, im Kondensationswasser, 
das sich infolge der Transpiration im wasserdampfgesättigten Raume 
bildet, zuzuschreiben. Diese Mögliehkeit ist, wie schon bemerkt, pein- 
lich untersucht worden. Aus den Analysen ergab sich, daß die Menge 
dieses vom Wasser absorbierten oder entbundenen CO, unbedeutend ist 
im Vergleiche zur CO,-Konzentration in der Glocke. 

Könnte die besonders starke nächtliche CO,-Aufnahme durch Spiro- 
nema vielleicht zu ihren wasserreichen und lufthaltigen Blättern in Be- 
ziehung gebracht werden ? Dies scheint wenig wahrscheinlich, da ja ebenso 
große Aufnahmen bei Fraxinus, Acer und Tomate beobachtet worden sind. 

Die Größe der Blattoberfläche und die Anzahl vergilbender Blätter 
scheinen auch.nicht in direktem Zusammenhange mit den fraglichen 
CO,-Schwankungen zu stehen. Vor allem dürfen sie aber nicht etwa 
Analysenfehlern zugeschrieben werden, denn die CO,-Bestimmungen sind 
in allen zweifelhaften Fällen wiederholt und sorgfältigst kontrolliert 
worden. Ebensowenig kann eine ungleichmäßige Verteilung des Kohlen- 
dioxydgases in den Glocken in Frage kommen, da vor jeder Analyse die 
Glockenluft längere Zeit gemischt wurde!. Vorversuche (JaccarD, 1930, 
S.160) haben übrigens ergeben, daß die Diffusion des CO, in einem 
geschlossenen Raume, trotz seines hohen spezifischen Gewichtes, ziemlich 
rasch zu einer homogenen Verteilung führt, namentlich, wenn es sich 
um relativ schwache Konzentrationen handelt. 

Es ist wenig wahrscheinlich, daß die vergilbenden Blätter in ihrem 
Zellsaft mehr CO, aufnehmen als die grünen. Man muß indessen zugeben, 
daß, weil ihre Atmungsintensität kleiner ist (WILLSTÄTTER und STOLL, 
1918, S. 93), der Kompeusationspunkt der CO,-Abgabe durch die Atmung 
und der CO,-Aufnahme durch irgendwelche Ursachen leichter über- 
schritten wird, so daß die Summe + negativ ausfällt. 


1 Erwähnen wir noch, daß Kohlensäureverluste aus der Glocke durch die Ge- 
webe und den Stengel der Pflanze in die Erde, in welcher sie verwurzelt war, oder 
umgekehrt, das Eindringen von CO, auf diesem Wege in die Glocke, sich als unbe- 
deutend erwiesen haben. 
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Es scheint in der Tat, daB die vergilbenden Blatter fiir dic uns inter- 
essierende Frage keine Rolle spielen. Bei Tabak Nr. 13, bei dem im 
Verlaufe des Versuches die aktive Blattfläche durch die Entfernung der 
vergilbten Blätter stark reduziert worden war, wurde die nächtliche 
CO,-Aufnahme gerade am häufigsten beobachtet, während bei Tabak 
Nr. 12, bei dem die basalen Blätter während des größten Teiles der 
Wachstumsperiode belassen wurden, eine nächtliche CO,-Aufnahme nicht 
vorkam. 

Es bleibt daher nur die physiologische Erklärungsmöglichkeit übrig. 
In dieser Richtung kann man aber höchstens Hypothesen aufstellen, 
die durch den komplizierten Chemismus des Zellstoffwechsels und die 
Korrelationen, welche dieselben besonders bei großen Pflanzen mit sich 
bringen, begründet werden müßten. Es sind daher neue Untersuchungen 
nötig, um die Anomalien des CO,- Quotienten, die wir aufgefunden haben, 
zu erklären, 

Sehr wahrscheinlich hängen die beobachteten abnormalen CO,- 
Schwankungen mit dem Wachstum unserer Pflanzen in einer Atmo- 
sphäre mit übernormal hoher CO,-Konzentration und in gesättigtem 
Wasserdampf, der, wie wir oben angegeben haben, eine starke Vermeh- 
rung der Anzahl der Spaltöffnungen zur Folge hatte, zusammen. 

Kurz zusammengefaßt: Die nächtliche CO,-Abgabe zeigt bei unseren 
Versuchspflanzen, die während mehrerer Wochen in einer feuchten und 
mit CO, angereicherten Atmosphäre kultiviert worden sind, beträchtliche 
und ganz unregelmäßige Schwankungen; diese zeigen indessen keine 
unmittelbare Beziehung weder zur CO,-Konzentration in der Glocke noch 
zur Temperatur oder Lichtintensität und auch nicht zur Assimilationsinten- 
sität während des Tages. Es ist wohl anzunehmen, daß diese Schwan- 
kungen auf „innere Ursachen‘ zurückzuführen sind, die im Zusammenhang 
stehen mit dem Zellchemismus, namentlich mit der Translokation oder mit 
einer Stauung der Stoffwechselprodukte und deren Auf- und Abbau im 
Laufe des Wachstums. 
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(Aus den Botanischen Anstalten der Universität München.) 


BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER STOFFWECHSEL- 
GEMEINSCHAFT ZWISCHEN PFROPFPARTNERN. 


Von 
KARL SILBERSCHMIDT 
(Miinchen). 
Mit 4 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 1. März 1933.) 


1. Ziel der Untersuehung. 


Nachdem in zwei früheren Arbeiten (21, 22) der Versuch unter- 
nommen worden war, nach dem Vorgang KosTorrs (5) auf serologischem 
Wege die Beziehungen zwischen den Partnern von Solanaceenpfropfungen 
zu erforschen, wurde in der vorliegenden Untersuchung das gleiche Ziel 
unter Anwendung quantitativer chemischer Methodik verfolgt. 

Diese Änderung der Methodik gibt uns die Möglichkeit, den Problem- 
kreis unserer Arbeit beträchtlich zu erweitern. Denn das wichtige, aber 
speziellere Problem der Immunitätsforschung, ob die Reiser gewisser 
heteroplastischer Pfropfungen Antikörper gegen das Eiweiß der Unter- 
lage zu bilden vermögen, erscheint hier nur als Teilgebiet der allgemein 
physiologischen Frage, in welcher Weise die ursprünglich verschiedenen 
Teile einer Pfropfung zu einer Stoffwechseleinheit verschmelzen, und 
welchen Einfluß auf die Bildung einer solchen Einheit die Eiweißspezifi- 
tät der Partner ausübt. Zur Gewinnung klarer Ergebnisse ist allerdings 
die unbedingte Voraussetzung solcher Untersuchungen die Beherzigung 
der von Hans WINKLER (25, S. 19) gegebenen Vorschrift, die Versuche 
gleichzeitig an homo- und heteroplastischen Pfropfungen vorzunehmen, 
„denn nur so ist es möglich, genau die Veränderungen festzustellen, 
die etwa das Pfropfen an sich bewirkt, und sie von denen zu unter- 
scheiden, die etwa durch Pfropfen auf eine bestimmte andersartige Unter- 
lage hervorgerufen werden“ (a.a.O. S.20). Der hierdurch gesteckte 
allgemeine Versuchsplan wurde von uns nach zwei Seiten hin eingeengt, 
indem die Untersuchungen einerseits auf zwei Pflanzenarten, anderer- 
seits auf den Übertritt von N-Substanzen aus dem Reis in die Unter- 
lage beschränkt bleiben. Eine vordringliche Behandlung der N-Sub- 
stanzen schien aus dem Grunde geboten, weil diesen in gleicher Weise 
hervorragende Bedeutung sowohl für den Ablauf etwaiger Immunreak- 
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tionen als auch für die Artspezifität der Pflanzen zugeschrieben wird. 
Zudem hat auch heute noch die schon im Jahre 1910 von MEYER und 
Scumipt (12, S. 337) geäußerte Behauptung nichts an Richtigkeit ein- 
gebüßt, daß wir über den Austausch stickstoffhaltiger plastischer Stoffe 
zwischen Reis und Unterlage besonders schlecht unterrichtet sind. 
Auch bei dieser Beschränkung des Arbeitsgebietes erforderte die 
Durchführung der Untersuchungen eine sehr große Zahl von Analysen, 
die sich zudem auf eine recht kurze Vegetationsperiode zusammen 
drängten. Die Bewältigung dieser Aufgabe wäre nicht möglich gewesen 
ohne die großzügige Förderung, welche die Arbeit durch die Notgemein- 
schaft der Deutschen Wissenschaft erfuhr. Es ist mir daher aufrichtiges 
Bedürfnis, der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft nicht nur 
für Überlassung wertvoller Apparate, sondern auch für die Bereitstellung 
von Mitteln zur Beschäftigung von Hilfskräften meinen ergebensten 
Dank auszusprechen. Durch die Herren Dr. phil. RoBERT STADLER und 
cand. phil. H. BAYERLE wurde ich in tatkräftiger Weise bei meinen 
chemischen Arbeiten unterstützt; Herr Reviergärtner Ric leistete mir 
sachkundige Hilfe bei den gärtnerischen Verrichtungen. Allen drei 
genannten Herren danke ich bestens für ihre wertvolle Mitarbeit. 


2. Versuchsmethode. 


a) Versuchspflanzen. Die zu den Versuchen benützten Tabakspflanzen ent- 
stammten Saatgut einer reinen Linie von Nicotiana Tabacum Maryland broadleaf, 
welches mir vom Tabakforschungsinstitut für das Deutsche Reich in dankens- 
werter Weise überlassen wurde. Die ferner zu den Versuchen benötigten Versuchs- 
pflanzen von Datura stramonium und Datura ferox wurden aus Samen der Bestände 
des Botanischen Gartens München-Nymphenburg aufgezogen. 

b) Vornahme der Pfropfungen. Die Vereinigung der Pfropfpartner fand auf 
dem Wege der Kopulation statt. Die Pfropfungen verblieben zunächst 14 Tage 
im Schwitzkasten und wurden dann zusammen mit nichtgepfropften Vergleichs- 
pflanzen in Mistbeetkästen eingesenkt. 

c) Chemische Bestimmungsmethoden. Der Gesamt-N, Eiweiß-N und N des 
Eiweißfiltrates wurden mit einem Mikrokjeldahlapparat nach PARNASS-WAGNER 
bestimmt. Von den zu den Analysen vorgesehenen Stengelteilen wurde zunächst 
mit Hilfe einer Torsionswaage, die eine Ablesung von Milligrammen gestattete, das 
Frischgewicht ermittelt. 

Für die Gesamt-N-Bestimmungen wurden die frischen, leicht zerkleinerten 
Pflanzenteile — durchschnittlich 300 mg — im Kjeldahlkélbchen mit NH,-freier, 
konzentrierter H,SO, unter Zusatz einer Mischung von CuSO, und K,SO, auf- 
geschlossen. Nach Klärung des Kolbeninhaltes wurde dieser in den Destillations- 
apparat eingeführt und mit Natronlauge (für KJELDAHL, s = 1,35) versetzt. Nun 
wurde 10 Minuten destilliert und der übergehende Ammoniak in 1/,49 n HCl auf- 
genommen. Die Titration mit 1/,, n NaOH erfolgte nach der von MorHzs 1926 
(14) gegebenen Anweisung. 

Die Aufarbeitung des Pflanzenmateriales für die Eiweiß-N-Bestimmungen voll- 
zog sich in der folgenden Weise: Die frischen abgewogenen Pflanzenteile wurden 
mit einer Mischung aus 9 ccm 1 %iger Silicowolframsäure und 1 cem 10%iger HCl 
unter Zusatz von gereinigtem und geglühtem Quarzsand im Porzellanmörser zer- 
rieben. Die Flüssigkeit blieb über Nacht im wassergesättigten Raum stehen und 
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wurde am folgenden Tag durch einen kleinen Rundfilter gesaugt, der einer Sieb- 
platte nach WILLSTATTER auflag. Ausgewaschen wurde mit 10 ccm einer 0,1 %igen 
Salzsäure. Der Niederschlag samt Filter wurde in ein Kjeldahlkôlbchen eingeführt 
und in einer Kontrollbestimmung der N-Gehalt des Filters an sich bestimmt. 

Filtrat und Waschwasser wurden gesammelt, auf 20 cem aufgefüllt und in 
5 cem dieser Lösung der N-Gehalt bestimmt. 

Die Pflanzenteile, in denen der Amino-N ermittelt werden sollte, wurden mit 
Quarzsand unter Zusatz von 3ccm H,O zerrieben. Der Pflanzenbrei wurde mit 
lccm Wasser auf ein Filter überspült, die Flüssigkeit abgesaugt und der Rück- 
stand verworfen. Eine Auswaschung des Niederschlages unterblieb, um die Kon- 
zentration der Aminosäuren in der Lösung nicht zu stark herabzusetzen. Zu jeder 
Aminosäurebestimmung wurden 2 cem der Lösung benützt. 

Die für die Trockengewichtsbestimmungen benötigten Pflanzenteile verblieben 
bis zur Gewichtskonstanz im elektrischen Ofen bei 110°. 


3. Erörterung der Fehlermöglichkeiten. 


Eine Schwierigkeit, die durch die biologischen Besonderheiten des Ver- 
suchsmateriales erwuchs, bestand in der Tatsache, daß die Pfropfungen 
mit schiefen Schnittflächen aneinandergrenzten. Für die chemischen 
Bestimmungen wurden Unterlage und Reis längs dieser schiefen Ver- 
wachsungsflächen mit scharfem Skalpell getrennt, so daß beide in keil- 
förmige Spitzen endigten. Die Aufteilung des Ausgangsmaterials erfolgte 
von diesen Spitzen aus, und zwar bei den Reisern in akropetaler, bei 
den Unterlagen in basipetaler Richtung. In lagemäßig entsprechenden 
Teilen von Reis und Unterlage wurden jeweils die gleichen N-Fraktionen 
bestimmt. Und zwar dienten die Spitzen selbst in der Regel der 
Ermittlung des Gesamt-N, die darauffolgenden Abschnitte der Bestim- 
mung des Eiweiß-N und die am weitesten von den Spitzen ent- 
fernten Teile zur Prüfung auf Aminosäuren. Das Ausgangsmaterial zu 
all diesen Bestimmungen umfaßte also nicht den gesamten Stengelquer- 
schnitt, sondern keilförmige Abschnitte des Stengels, die, je nach ihrer 
Entfernung von den Pfropfendigungen mehr oder weniger große Teile 
des Stengelinneren umfaßten. Es mußte daher die Vergleichbarkeit der 
Resultate geprüft werden, welche 

a) bei Unterlage und Reis, 

b) bei homo- und heteroplastischen Pfropfungen und 

c) in aufeinanderfolgenden Abschnitten des gleichen Pfropfpartners 
gewonnen wurden. 

a) Zur Prüfung der Variabilität der N-Werte in Stengelsegmenten 
wurden nichtgepfopfte Kontrollpflanzen durch schiefe Schnittflächen in 
obere und untere Teile zerlegt, wobei die Schnittzonen in ähnlicher Weise 
aufgeteilt wurden wie sonst die Pfropfzonen. Die Unterschiede, welche 
hierbei in den N-Werten der ‚oberen‘ und der ,,unteren“ Teilstücke 
ermittelt wurden, lassen erkennen, welchen Einfluß die Art der Aufteilung 
der Pflanzenstengel auf die Höhe der N-Werte ausübt. Die Ergebnisse 
solcher Kontrollbestimmungen sind in Tabelle 1 zusammengefaßt. 
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Tabelle 1. 
Ein- mg-N N te: 
Datum st Be- in 1 5 (unten) x 
zeichnung > a En N (oben) 100 

5. VIL. 1 oben 872 18,0 

5. VII. 1 unten 568 16,4 912% 

11. VIL 2 oben 325 16,4 

11. VIL 2 unten 313 13,4 81,7% 

2. VIII. 3 oben 377 12,7 

2. VIII. 3 unten 732 94 74% 

8. VIII. 4 oben 847 13,1 

8. VIII. 4 unten 447 14,0 107% 

Tabelle la. 
La Dicke des Höhe der 
Datum Bis. [| Me Je] zn) Ee fw canton) = 
nung tes Boden in mg «À N (oben 100 
cm oben | unten cm 

13. XII. 5 oben 5,5 0,8 | 0,85 30 300 | 24,3 
13. XII. 5 unten 55 304 | 25,5 105% 
13. XIL. 6 oben 5 09 | 1,1 30 316 | 29,6 
13. XII. 6 unten 5 317 | 30,4 101,7 % 
13. XII. 7 oben 5,5 1,1 1,2 25 321 26,8 
13. XII. 7 unten 5,5 322 | 27,7 103,5% 
13. XII. 5 oben 5 09 | 1,1 15 311 18,55 
13. XII. 5 unten 5 312 16,5 89,3% 





























Wir können aus den Ergebnissen dieser Tabelle entnehmen, daß der 
N-Gehalt in den Gegenzungen willkürlicher schiefer Schnittflächen von 
Kontrollpflanzen in der Regel um weniger als 25% differiert. Werden 
die Einwaagen gleichmäßig und nicht zu niedrig bemessen, dann gelingt 
es, die N-Unterschiede zwischen den zu vergleichenden Teilen einer 
Pflanze auf weniger als 10% herabzudrücken. Da die bei Pfropfungen 
zwischen Reis und Unterlage beobachteten Unterschiede ganz erheblich 
höher sind, lassen sie sich in keiner Weise durch diese ,,normale“ Varia- 
bilität der N-Werte in Schnittzonen erklären. Besonderer Wert ist 
hierbei auch auf die Tatsache zu legen, daß in vier von den acht hier 
mitgeteilten Fällen der N-Gehalt im oberen Abschnitt, in den vier rest- 
lichen Fällen im unteren Abschnitt höher befunden wurde. 

b) Es handelte sich aber bei unseren Versuchen nicht nur um einen 
Vergleich der N-Werte von Reis und Unterlage derselben Pflanze, son- 
dern auch um die Feststellung etwaiger N-Unterschiede zwischen den 
Reisern (bzw. Unterlagen) verschiedener homo- und heteroplastischer 
Pfropfungen. Es erhebt sich also die Frage, ob nicht die Unterschiede 
der N-Werte schon bei verschiedenen Pflanzen der gleichen Vorbehand- 
lung so groß sind, daß aus den Ergebnissen solcher Analysen sichere 
Schlüsse auf die Eigenart der Versuchspflanzen in keiner Weise gezogen 
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werden können. Nach unseren Befunden zeigt der N-Gehalt beträchtliche 
Unterschiede bei Pflanzen verschiedenen Entwicklungsgrades (Dicke) 
und in verschiedener Stengelhöhe. Vergleicht man aber Pflanzen gleichen 
Alters und gleicher Vorbehandlung in bezug auf ihren N-Gehalt im 
gleichen Stengelniveau, so kommt man zu überraschend übereinstim- 
menden N-Werten. So unterscheiden sich die ermittelten N-Werte bei 
den am 13.12. analysierten Versuchspflanzen 6 und 7 (Tabelle 1a) um 
9%. Die Pflanze 6 war 63cm lang, bis zu einer Höhe von 7 cm über 
dem Boden unbeblättert und trug fast vollentwickelte Blütenknospen. 
Pflanze 7 war 60 cm lang, bis zu einer Höhe von 8,5 cm von der Basis 
unbeblättert und trug sehr junge Blütenknospen. Die Dicke der Stengel 
war bei beiden Pflanzen ziemlich gleich. Die Pflanze 5 dagegen, die 
nur 54cm maß, und deren Stengel beträchtlich dünner war, wies einen 
niedereren N-Wert auf. Doch unterscheiden sich die N-Werte selbst 
bei den Pflanzen 5 und 6 in entsprechendem Abstand von der Basis 
nur um 17%. 

Vergleicht man daher den N-Gehalt gleichaltriger Pflanzen gleicher 
Vorbehandlung, die sich lediglich in einer Variablen unterscheiden, z. B. 
in der Art der Unterlage, auf der sie aufgepfropft sind, so ist man durch- 
aus berechtigt, deutliche Unterschiede zwischen solchen Pflanzen auf den 
Einfluß dieser Variablen zurückzuführen. 

c) Es bleibt uns nun noch die Frage zu erörtern, ob die in den ver- 
schiedenen aufeinanderfolgenden Abschnitten der Pfropfzone ermittelten 
N-Werte miteinander vergleichbar sind. Denn diese Abschnitte umfassen 
ja, wie wir oben gesehen haben, einen wechselnden Bruchteil des gesam- 
ten Stengelquerschnitts. Da nun unter anderem nach MASKELL und 
Mason (10) der Hauptanteil des N im Phloem geleitet wird, so ist zu er- 
warten, daß ganz allgemein die N-Werte in der Pfropfzone zu hoch 
befunden werden und daß namentlich in den spitz zulaufenden Endi- 
gungen der Pfropfpartner eine Anreicherung von N vorgetäuscht wird. 

Um diese letztere Möglichkeit auszuschließen, wurde bei allen jenen 
Versuchen, die auf einen Vergleich homo- und heteroplastischer Pfrop- 
fungen abzielten, auch eine normale nichtgepfropfte Kontrollpflanze 
herangezogen, die durch eine schiefe Schnittfläche in zwei Teile zerlegt 
wurde. Die in den spitzzulaufenden Endigungen der beiden Teile dieser 
Kontrollpflanze ermittelten N-Werte dienten als Bezugsgrößen für die 
Feststellung der in den gleichen Abschnitten der Pfropfpartner ermittel- 
ten N-Beträge. So bleibt nur noch die Frage offen, ob die in diesen 
Endabschnitten festgestellten N-Werte mit den in anderen Stengelzonen 
festgestellten Beträgen unmittelbar vergleichbar sind. Die Ergebnisse 
von Versuchen, welche dieser Frage gewidmet wurden, sind in Tabelle 2 
zusammengestellt. 

Die Pflanzen 8, 9 und 10, welche zu diesen Versuchen Verwendung 
fanden, wurden jeweils längs willkürlicher Schnittflächen getrennt. Die 


Planta Bd. 19. 48 








734 Karl Silberschmidt: Beiträge zur 








Tabelle 2. 
Bezeichn Ei N rag 

der Saleen 28 = 4 — ails Datum ng im ging N in % 

- 133 17,15 100,02 

8, oberer Teil itte 128 18,4 107,8 
Basis 7. XII. 413 17,1 100 
Apex 154 20,0 128 
8, unterer Teil Mitte 158 154 98 
Basis 350 15,7 100 

Apex 115 22,3 107,5 

9, oberer Teil Mitte 142 20,5 99,0 
Basis 9. XIL 224 20,7 100 

Apex 125 | 246 107,5 

9, unterer Teil Mitte 167 23,6 103,2 
Basis 152 22,9 100 
Apex 303 13,9 112 
10, oberer Teil Mitte 300 12,8 103 
Basis 10. XII. 324 | 12,4 100 
Apex 296 17,7 136 
10, unterer Teil Mitte 304 17,4 134 
Basis 300 13,0 100 























Schnittflächen bei den Pflanzen 8, 9 und 10 wiesen Längen von bzw. 
3,5, 3 und 5,7 cm auf. Von den oberen Teilen wurden die spitzzulaufen- 
den Schnittendigungen (Basis), die hieran anschlieBenden Stengelteile 
(Mitte) sowie Einwaagen in einer Zone unmittelbar oberhalb der Schnitt- 
fläche (Apex) abgetrennt. Diese letzteren Einwaagen umfaßten also den 
ganzen Stengelquerschnitt. Bei den unteren Teilen entstammten ‚Apex‘ 
und ‚Mitte‘ der Pfropfzone, während die Einwaage an der Basis den 
gesamten Stengelquerschnitt umfaßte. In der sechsten Rubrik der Tabelle 
sind die in den Schnittzonen ermittelten N-Werte in Prozent jener 
N-Beträge wiedergegeben, welche in den Einwaagen gefunden wurden, 
die den gesamten Stengelquerschnitt umfaßten. Aus diesen Werten 
unserer Tabelle geht hervor, daß in den Teilquerschnitten des Stengels 
in der Regel relativ höhere N-Werte ermittelt wurden als in jenen Ein- 
waagen, die Querschnitte des gesamten Stengels bildeten. Die Unter- 
schiede zwischen den N-Werten in-den spitzzulaufenden Endigungen der 
Schnittzonen und den in vollständigen Stengelquerschnitten ermittelten 
Werten steigern sich mit der Länge der Schnittflächen und der Ver- 
ringerung der Einwaagen. Bei einem Vergleich der in verschiedenem 
Stengelniveau von Pfropfungen ermittelten N-Werte muß also die Tat- 
sache in Betracht gezogen werden, daß in der Pfropfzone etwas zu hohe 
N-Beträge vorgetäuscht werden. Doch beträgt die Differenz zwischen 
den in Frage kommenden N-Werten in den äußersten der von uns beob- 
achteten Fälle weniger als 40%. Dieser Betrag bleibt weit hinter den 
Unterschieden zurück, welche von uns zwischen den N-Werten der 
Pfropfzone und den distal gelegener Stengelpartien aufgefunden wurden. 
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Bei Berücksichtigung der Fehlermôglichkeiten ist es also sehr wohl 
angängig, die N-Werte in entsprechenden Abschnitten von Reis und 
Unterlage der gleichen Pflanzen sowie den N-Betrag gleichartiger Partien 
verschiedener Reiser oder verschiedener Unterlagen miteinander zu ver- 
gleichen. Größere Vorsicht ist bei einem Vergleich der in verschiedenen 
Abschnitten einer Pfropfung ermittelten N-Werte geboten, doch ist es 
auch hier möglich, die Unterschiede abzuschätzen, welche durch die 
Besonderheit der Einwaage hervorgerufen werden. 


4. Mitteilung der Versuchsergebnisse. 
I. Der Einfluß der Pfropfdauer auf den N-Gehalt bei homo- und 
heteroplastischen Pfropfungen. 

Die Versuche waren in der Erwartung begonnen worden, daß etwaige 
Unterschiede im N-Gehalt von Reis und Unterlage sich am deutlichsten 
kurze Zeit nach Vornahme der Pfropfungen ausprägen würden. Denn 
ein organischer Zusammenhang zwischen den beiden Pfropfpartnern wird 
ja durch den äußerlichen Vorgang der Pfropfung noch keineswegs her- 
gestellt. Erst die Wundheilungsvorgänge, welche sich im Gefolge der 
Pfropfung einstellen und oft erst viele Wochen nach Vornahme der 
Pfropfung ihren Abschluß finden, führen zu einer fortschreitend innigeren 
Verknüpfung der beiden Partner. 

Am 5.7.32 wurde von einer größeren Anzahl gleichartiger beblätter- 
ter Tabakreiser die eine Hälfte auf Unterlagen von Nicotiana tabacum, 
die andere auf solche von Datura stramonium aufgepfropft. Die Unter- 
lagen waren in beiden Fällen zuvor ihrer Blätter beraubt worden, so 
daß mit einem gewissen Bedarf der Unterlagen an organisch gebundenem 
Stickstoff der Reiser gerechnet werden konnte. 














Tabelle 3. 
N in mg auf 1g Frischgewicht. 
Kontrollpflanze Tabak auf Tabak Tabak auf Datura 
Datum oberer Teil unterer Teil Reis Unterlage Reis Unterlage 
acrop. | basal | acrop. | basal Jacrop.|basal |acrop.|basal Jlacrop.|basal |acrop.| basal 
8. VII. — 18,0 | 16,4 — — |10,8|154| — — |18,7/ 17,3) — 
11. VII. 164 | 13,7 — — 12521155 | — | — 1|17,6|108| — 
2.VIIL] 12,9 | 12,7 9,4 — | 13,5] 16,6| 17,1 | — | 13,4 | 88,0 | 264 | — 
8.VILIL] — 13,1 | 14,0 — | 20,2) 20,6 | 17,9 | — | 18,1 146,0 | 218 | — 






































In gewissem zeitlichen Abstand vom Pfropftermin wurde der Gehalt 
von Reisern und Unterlagen homo- und heteroplastischer Pfropfungen 
sowie von Kontrollpflanzen an Gesamt-N und Amino-N bestimmt. Die 
Ergebnisse dieser Untersuchungen, soweit sie sich auf den Gesamt-N 
beziehen, sind in Tabelle 3 zusammengestellt. 
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Zum Habitus der zu den Versuchen verwendeten Pflanzen sei im einzelnen 
noch das Folgende bemerkt: In jedem Falle war Sorge getroffen worden, daB die 
zu Vergleichversuchen verwendeten Pflanzen (Kontrolle, homo- und heteroplastische 
Pfropfung) einander in Bezug auf Entwicklungszustand, Größe, Beblätterung 
usw. tunlichst entsprachen. So betrug am 11.7 jeweils in der Ebene, der die 
Proben zur Analyse entnommen waren, der Durchmesser der drei Vergleichpflanzen 
0,9, 0,8 und 0,8cm. Das Frischgewicht des homoplastischen Reises betrug 11,0 g, 
das des heteroplastischen 13,2g. Im Verlauf der Pfropfsymbiose aber traten 
zwischen den Reisern der homo- und heteroplastischen Pfropfungen auch habi- 
tuelle Unterschiede zutage. Am 8.8. waren diese Unterschiede zwischen den 
ursprünglich gleichartigen Reisern schon deutlich ausgeprägt. Während das homo- 
plastische Reis 43 cm lang war, maß das heteroplastische nur 20 cm, wies an der 
Verwachsungsstelle im Gegensatz zur homoplastischen Vergleichspflanze reichliche 
Wurzelbildung auf und ließ als deutliches Merkmal einer Wachstumsstauchung 
eine große Anzahl kurzer, aber dicht gedrängt stehender Blätter erkennen. 

Die Angaben unserer Tabelle 3 zeigen ein ausgeprägtes und iiber- 
raschendes Ergebnis. 

Die am 8. und 11.7. jeweils bei den drei Vergleichspflanzen ermittel- 
ten N-Werte liegen durchweg in derselben Größenordnung. Die am 
8.7. zutage getretenen Unterschiede im N-Gehalt von Reis und Unter- 
lage lassen keinerlei Gesetzmäßigkeit erkennen: bei der homoplastischen 
Pfropfung wurde die Unterlage, bei der heteroplastischen das Reis 
jeweils etwas N-reicher als der zugehörige Partner befunden. Dagegen 
wiesen die beiden am 11.7. analysierten Pfropfungen eine einander ent- 
sprechende N-Verteilung in Reis und Unterlage auf. Bei allen drei an 
diesem Tag untersuchten Pflanzen wurde der N-Gehalt im oberen Teil 
höher befunden als im unteren. Bei der Kontrollpflanze differierten die 
beiden Teilstücke um 20%, bei den beiden Pfropfungen um 40%. 

Wenden wir uns nun zu den am 2. und 8. 8. gewonnenen Ergebnissen, 
so fällt zunächst die absolute Höhe des an der Basis der hetero- 
plastischen Pfropfpartner ermittelten N-Wertes auf. Dieser Wert wurde 
durchschnittlich an beiden Tagen doppelt so hoch befunden als an 
der entsprechenden Stelle der homoplastischen Pfropfung oder der Kon- 
trollpflanze. 

Dieser N-Wert an der Basis der heteroplastischen Reiser nimmt aber 
auch eine Ausnahmestellung ein gegenüber den an anderen Stellen der 
nämlichen Pflanzen ermittelten Beträge. Denn der N-Gehalt sowohl in 
akropetal von der Pfropfstelle gelegenen Stengelteilen des Reises als 
auch in der Unterlage blieb ganz wesentlich hinter den in der Pfropf- 
zone der Reiser ermittelten Werten zurück. 

Aus diesen Ergebnissen läßt sich der Schluß ziehen, daß in gewissem 
zeitlichen Abstand vom Pfropftermin an der Basis heteroplastischer 
Pfropfpartner eine deutliche Stauung von N-Substanzen zutage tritt. 
Auch bei homoplastischen Pfropfungen kommt es vielfach zu einer leichten 
Anreicherung von N, doch überwiegt die bei heteroplastischen Reisern 
festgestellte N-Stauung den an entsprechenden Stellen der homoplastischen 
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Pfropfungen ermittelten Betrag um mehr als das Doppelte! Die Analyse 
vom 2.8., in der diese Stauung zum ersten Male festgestellt werden 
konnte, wurde 28 Tage nach Vornahme der Pfropfungen ausgeführt. 

Dem Ziel unserer Arbeit entsprechend mußte in Ergänzung dieser 
auf den Gesamt-N bezüglichen Befunde den Aminosäuren besondere 
Beachtung geschenkt werden. Denn es war von Wichtigkeit, die Frage 
zu entscheiden, ob die in den Reisern heteroplastischer Pfropfungen 
beobachtete N-Stauung wesentlich durch eine Anhäufung von Amino- 
säuren herbeigeführt werde. Eine solche Änhäufung von Aminosäuren 
würde im Sinne der Kostorrschen (6) Annahme sprechen, daß in den 
Reisern heteroplastischer Pfropfungen eine durch Enzyme oder Lysine 
der Unterlage bewirkte Eiweißdissimilation vor sich gehe. 

Die Amino-N-Werte der gleichen Versuchspflanzen, von welchen in 
Tabelle3 die Gesamt-N-Werte wiedergegeben wurden, sind in der Tabelle 4 
zusammengestellt. 








Tabelle 4. 
Amino- = N in mg 
Tabak-Kontrolle Tabak auf Tabak Tabak auf Datura 
Datum | oberer Teil | unterer Teil Reis Unterlage Reis Unterlage 





lacrop.| basal jacrop.| basal lacrop.| basal jacrop.| basal lacrop.| basal |acrop.| basal 









































8. VII. | — | — | — — ]0,84210,998 | 0,354/0,554 | 0,634/0,576 | 0,352) 0,970 
11. VIL | — | — | — | — 1[0,2680,09 | — | — |0,095/0,142| — | — 
2. VIII. | 0,038/0,132 | 0,302/0,224 | 0,110/0,229 | 0,178/0,148 | 0,265/0,478 | 1,250) 0,264 
8. VIII. | 0,167; — | 0,328/0,278}| — 10,192 | 0,143/0,358 | 0,614/0,444 | 0,228) 0,270 
11. VIII. | 0,326|0,288 | 0,352]0,526 


In der letzten waagrechten Zeile dieser Tabelle sind ferner die in 
vier aufeinanderfolgenden — genau gleichschweren — Stengelzonen einer 
normalen nichtgepfropften Tabakspflanze aufgefundenen Amino-N-Werte 
eingetragen. Aus einem Vergleich dieser Werte ergibt sich, daß bei der 
Bestimmung der Aminosäuren mit einer weit größeren Variabilität zu 
rechnen ist als bei der Analyse der Gesamt-N-Bestandteile. Dies rührt 
einerseits von der leichten Verwandlungsfähigkeit der Aminosäuren in 
andere N-Bestandteile her, andererseits von der methodischen Schwierig- 
keit der quantitativen Erfassung sehr kleiner Aminosäuremengen. Immer- 
hin läßt sich doch auf Grund solcher Analysen ein allgemeines Bild von 
der Verteilung der Aminosäuren in verschiedenen Stengelzonen einer 
Pflanze gewinnen. So ergab die Analyse vom 11.8., daß der Amino- 
säuregehalt im basalen Teil des Sprosses am beträchtlichsten war, wäh- 
rend sich die in den drei übrigen Stengelteilen aufgefundenen Werte 
nicht in kennzeichnender Weise voneinander unterschieden. 

Wenden wir uns zu den bei den Pfropfungen ermittelten Befunden, 
so lassen sich auch hier — genau wie bei den Bestimmungen der Gesamt- 
N-Werte — die Ergebnisse der beiden ersten Analysen deutlich von denen 
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der beiden späteren Analysen unterscheiden. Während nämlich bei den 
am 8. und 11.7. gewonnenen Ergebnissen ein deutlicher Unterschied 
zwischen homo- und heteroplastischen Pfropfungen nicht hervortrat, 
wurde bei den Bestimmungen vom 2.8. und 8. 8. der Aminosäuregehalt 
der heteroplastischen Pfropfung ganz beträchtlich höher befunden als 
der der homoplastischen. Vergleicht man die Unterschiede der Amino- 
säurewerte mit den für den Gesamt-N festgestellten Differenzen, so 
springt vor allem die Tatsache in die Augen, daß die Anreicherung der 
Aminosäuren nicht wie die des Gesamt-N auf eine bestimmte Stelle 
der heteroplastischen Pfropfungen, nämlich die Basis der Reiser, be- 
schränkt bleibt. Zwar wurde bei beiden Analysen auch in der Pfropf- 
zone der Reiser ein beträchtlicher Aminosäuregehalt festgestellt, doch 
den höchsten Wert des Amino-N wies bei der Analyse vom 2. 8. die 
Pfropfzone der Unterlage, bei der Bestimmung vom 8. 8. die Spitze des 
Reises auf. 

Aus diesen Befunden ergibt sich, daß zwar auch die Aminosäuren 
an der Stauung von N-Substanzen in Reisern heteroplastischer Pfrop- 
fungen beteiligt sind, daß diese aber einen bestimmenden Einfluß auf 
den jeweiligen Wert des Gesamt-N nicht ausüben. 


Bemerkenswert sowohl an der Stauung von N-Bestandteilen als auch 
an der Anreicherung von Aminosäuren in heteroplastischen Pfropfungen 
ist die Tatsache, daß beide Erscheinungen erst geraume Zeit nach Vor- 
nahme der Pfropfungen zu beobachten sind. Diese funktionelle Abhängig- 
keit der N-Stauung von der Pfropfdauer soll im folgenden noch etwas 
näher betrachtet werden. 


Um den Einfluß der Pfropfdauer auf den N-Gehalt der Sproßachsen 
genauer feststellen zu können, wurden am 11. 8. drei vergleichbare hetero- 
plastische Pfropfungen analysiert. Bei der ersten Pflanze hatte der 
Pfropfkontakt zwischen den beiden Partnern seit 5. 7. (also seit 37 Tagen) 
bestanden, die Pfropfung der zweiten Pflanze war am 22. 7. (also 20 Tage 
vor dem Analysentermin) vorgenommen worden, und die dritte Pfropfung 
endlich bestand seit 4. 8., also erst seit 7 Tagen. 


Bei allen drei Pflanzen war die Verwachsung der beiden Partner 
bereits vollzogen, oberhalb der Verwachsungsstelle hatte reichliche 
Wurzelbildung eingesetzt. 

Bei Pflanze 1 wies das Reis eine Länge von 15 cm und eine Dicke von 1,05 cm 
an der Verwachsungsstelle auf, die Unterlage war bei einem Durchmesser von 
6,0 mm 18 cm lang. 

Bei Pflanze 2 betrug die Länge des Reises 22 cm (Durchmesser [D] = 1,1 cm), 
die der Unterlage 11 cm (P = 7,0 mm). 

Pflanze 3 bestand aus einem Reis, welches bei einem Durchmesser von 10,0 mm 
22,5 cm Länge aufwies, und einer 12 cm langen Unterlage, die eine Dicke von 
8,5 mm aufwies. Die bei den drei genannten Versuchspflanzen erzielten Werte 
an Gesamt-N und an Aminosäuren sind in Tabelle 5 zusammengestellt und in 
Abb. 1 veranschaulicht. 
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Tabelle 5 
N in mg auf 1 g Frischgewicht. 























Pflanze I Pflanze II Pflanze III 
gepfropft am 5. VII. gepfropft am 22. VII. gepfropft am 4. VIII. 
Unter- J . J > 
Reis Reis a Reis a 
acrop.| basal acrop. acrop. basal. | acrop. | acrop. | basal | acrop. 
Gesamt - N | 16,0 | 39,0 9,36 19,2 30,6 113,8 18,7 |19,6 | 22,8 
Amino-N un 0,908 | 0,536 _ 0,638 | 0,288] — 0,468} 0,790 




















Die Ergebnisse dieses Versuches entsprechen vollkommen den durch 
den Ausfall der früheren Versuche geweckten Erwartungen. Beschränken 


wir uns zunächst auf eine Betrachtung 
der Gesamt-N-Werte, so tritt die Ab- 
hängigkeit der N-Stauung von der 
Pfropfdauer besonders deutlich zutage, 
wenn wir die in der Pfropfzone der 
Reiser gewonnenen Ergebnisse mit 
den in der Spitzenregion der Reiser 
oder den Unterlagen erzielten Be- 
funden vergleichen. Die N-Werte 
steigen in der Pfropfzone der Reiser 
mit zunehmender Pfropfdauer an, er- 
weisen sich in der Spitzenregion der 
Reiser als unbeeinflußt von der Länge 
des Pfropfkontaktes und nehmen in 
der Unterlage sogar mit zunehmen- 
der Pfropfdauer ab (Abb. 1). 

Die an der Basis der Reiser 
nach 7, 20 und 37 Tagen gefundenen 
N-Werte verhalten sich wie 100 : 156 : 
199. Setzen wir den in der Pfropfzone 
der Reiser ermittelten Wert jeweils 
= 100, so stehen die in den Unter- 
lagen der Pflanzen 1, 2 und 3 ge- 
wonnenen N-Werte im Verhältnis 
24 : 45: 116. Aus diesen Zahlen- 
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Abb. 1. Graphische Veranschaulichung 
der Ergebnisse von Tabelle 5. Auf der 
Abszisse sind die 3 Vergleichspflanzen, 
auf der Ordinate nach oben die N-Werte 
im basalen Teil des Reises, nach unten 
die N-Werte im apikalen Teil der Unter- 
lage aufgetragen. Der Gesamt-N (aus- 
gedrückt in mg pro g) ist durch aus- 
gezogene Linien veranschaulicht, der 
Amino-N (ausgedrückt in mg pro 10 g) 
durch gestrichelte Linien. 


werten geht hervor, daß die Stauung, welche sich mit zunehmender 
Pfropfdauer an der Basis der heteroplastischen Reiser vollzieht, sowohl 
absolut als relativ sehr beträchtlich ist. Sie ist 7 Tage nach Vornahme 
der Pfropfung noch nicht analytisch erfaßbar und nach einer Pfropf- 
dauer von 20 Tagen noch nicht abgeschlossen. In welchem Zeitpunkt 
sie ihren Abschluß erreicht, läßt sich auf Grund der vorliegenden Ver- 


suchsergebnisse nicht entscheiden. 
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Wenden wir uns nun zur Betrachtung der gefundenen Aminosäure- 
werte, so stimmen diese mit den Befunden der Gesamt-N-Bestimmungen 
weit besser als bei den früheren Analysen überein. Doch sind auch hier 
die Unterschiede zwischen den Aminosäurebeträgen weniger ausgeprägt 
als die zwischen den Gesamt-N-Werten. So bestätigen auch diese Ergeb- 
nisse den aus den früheren Versuchen abgeleiteten Schluß, daß sich 
N-Bestandteile an der Basis heteroplastischer Reiser anreichern, und daß 
in der Stauungszone auch der Aminosäuregehalt gesteigert ist, allerdings 
nur in bezug auf dessen absoluten Wert, nicht in bezug auf dessen 
prozentualen Anteil am Gesamt-N. 

Zur Ergänzung der bisherigen Analysen wurde am 22. 8. ein weiterer 
Versuch vorgenommen, bei welchem der N-Gehalt einer homoplastischen 
und zweier heteroplastischer Pfropfungen mit dem einer normalen Pflanze 
in Vergleich gesetzt wurde. Die Analysen beschränkten sich hier auf 
Ermittlung des N-Gehaltes der Reiser. 

Zunächst sollen einige Angaben über die verwendeten Versuchs- 
pflanzen mitgeteilt werden. 


1. Nicotiana tabacum, Kontrollpflanze, Länge = 30 cm, SchnittflächeD = 1,4cm 

2. Nicotiana tabacum auf Datura stramonium, Pfropfung vom 5.7.32; 

Reis 35 cm lang, Schnittfläche D = 1,16 cm, Pfropfzone 4,5 cm lang, reich- 
liche Wurzelbildung über der Verwachsungsstelle. 

3. Nicotiana tabacum auf Datura stramonium, Pfropfung vom 22. 7. 32; 

Reis 30cm lang, Schnittfläche D = 1,18 cm, Pfropfzone 4,5 cm lang, dichter 
Wurzelpelz über der Verwachsungsstelle. 

4. Nicotiana tabacum auf Nicotiana tabacum, Pfropfung vom 6. 7. 32; 

Reis 42 cm lang, Schnittfläche D = 1,35 cm, Pfropfzone 5 cm lang, schwache 
Wurzelbildung iiber der Verwachsungsstelle. 


Die Ergebnisse dieses Versuches sind in Tabelle 6 zusammengestellt. 








Tabelle 6. 
mg N pro g Frischgewicht. 
I II III IV. 
Nie. Tab. Kontr. Nie. Tab. Reis Nie. Tab. Reis | Nic. Tab. homopl. 
v. 5. VII. v. 22. VII. Reis v. 6. VII. 





acrop. basal acrop. basal acrop. basal acrop. basal 





Gesamt-N 75 85 16,2 36,0 9,9 24,8 8,94 19,9 
Amino-N -- 0,193 - 0,36 = 0,263 — 0,28 


























Soweit die Ergebnisse dieses Versuches lediglich unsere früheren 
Befunde bestätigen, erübrigt es sich, näher auf sie einzugehen. Dagegen 
verdient hervorgehoben zu werden, daß hier auch an der Basis des homo- 
plastischen Reises eine deutliche N-Steigerung hervortrat. Die Möglich- 
keit einer solchen Stauung konnten wir zwar schon aus den Analysen 
vom 8.8. (Tabelle 3) erschließen, doch ließ sich damals noch nicht 
ersehen, ob und in welchem Zeitraum auch diese Stauung ein größeres 





or 
n 
Le 
af 


er 


ae a | 


en 
en 
10- 
h- 
en 
ht 
res 








Kenntnis der Stoffwechselgemeinschaft zwischen Pfropfpartnern. 741 


Ausmaß anzunehmen vermöge. Nun ist es hier von Belang, festzustellen, 
daß der an der Basis des homoplastischen Reises festgestellte N-Wert 
zwar den N-Gehalt der Spitze dieses Reises um mehr als das Doppelte 
überwiegt, aber sowohl seinem absoluten als seinem relativen Wert nach 
weit hinter den entsprechenden Befunden bei den beiden heteroplasti- 
schen Reisern zurückbleibt. Hierbei ist zu berücksichtigen, daß die 
homoplastische Pfropfung 14 Tage früher hergestellt worden war als die 
eine der beiden heteroplastischen Pfropfungen, und daß die Pfropfzone 
des homoplastischen Reises länger war als die der beiden heteroplasti- 
schen Pfropflinge. Der letztere Umstand sei deshalb angeführt, weil 
hierdurch aus den Gründen, die S.734 bei Besprechung der Fehlermöglich- 
keiten näher erörtert wurden, eher ein zu hoher N-Befund an der Basis 
des homoplastischen Reises hätte vorgetäuscht werden können. 

Wir können also unser Ergebnis in der Weise formulieren, daß auch 
an der Basis homoplastischer Reiser eine analytisch erfaßbare N-Stau- 
ung auftritt, die aber wesentlich geringer ist als die N-Anreicherung in 
der Pfropfzone heteroplastischer Reiser. 

Die Ergebnisse dieses Versuches liefern aber weiterhin auch einen 
Beitrag zur Frage des Einflusses der Pfropfdauer auf das Ausmaß der 
N-Stauung. Wir können nämlich aus einem Vergleich der Ergebnisse 
von Versuch 5 und 6 ersehen, daß der Einfluß der Pfropfdauer auf die 
N-Anreicherung beschränkt ist. 

Bei Pflanze 1 der Tabelle 5 hatte der Kontakt zwischen den Partnern 
37 Tage gewährt, bei Pflanze 2 der Tabelle 6 dagegen 48 Tage. Und 
doch betrug der absolute Wert der Stauung bei Pflanze 1 39,0 (mg N) 
gegen 36,0 (mg N) bei Pflanze 2. 

Dieser Befund spricht also dafür, daß die N-Stauung in gewissem 
zeitlichen Abstand vom Pfropftermin (zwischen dem 30. und 40. Tag) 
zum Stillstand gelangt. Bei der Erörterung der Kostorrschen Ergeb- 
nisse wird auf diese Frage noch näher eingegangen werden. 

Nachdem es durch die geschilderten Versuche möglich war, deutliche 
Unterschiede zwischen dem Verhalten homo- und heteroplastischer 
Pfropfungen festzustellen, mußte nun versucht werden, den Grund der 
besonderen Wirkung der artfremden Unterlage genauer zu erfassen. 


II. Versuche zur Analyse des Einflusses der artfremden Unterlage auf 
die N-Werte der beiden Partner. 


1. Vor allem lang die Annahme nahe, daß in der Verwachsungszone 
größere mechanische Störungen bei heteroplastischen als bei homo- 
plastischen Pfropfungen vorhanden seien und daß die Stauung von 
N-Substanzen an der Basis heteroplastischer Reiser ihren Grund in der 
mechanisch gehemmten Ableitung dieser Stoffe in die artfremden Unter- 
lagen habe. Es wurde daher geprüft, ob auch bei homoplastischen 
Pfropfungen durch künstliche Steigerung der mechanischen Störungen 
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der Verwachsungszone eine entsprechende N-Stauung erzielt werden 
könne. 

Von einer größeren Anzahl gleichartiger beblätterter Tabakreiser 
wurde am 20.8. das erste Drittel auf homoplastische Unterlagen auf- 
gepfropft, deren Dicke mit der der Reiser gut übereinstimmte. Das 
zweite Drittel der Reiser wurde ebenfalls mit hompplastischen Unter- 
lagen verbunden, aber mit solchen, welche einen weit geringeren Durch- 
messer aufwiesen als die Reiser. Die restlichen Reiser wurden auf gut 
passende heteroplastische Unterlagen aufgepfropft. Am 11.10. wurde 
der N-Gehalt in den Reisern jeder dieser drei Gruppen geprüft. Zu 
diesem Zwecke wurden jeweils die folgenden Bestimmungen ausgeführt. 

Die Basis der Pfropfzone wurde der Länge nach geteilt und in der 
einen Hälfte (I) der Eiweiß-N und Eiweißfiltrat-N, in der anderen Hälfte 
(II) der ,,unlésliche“ und ,,lésliche“ N bestimmt. Die akropetal an die 
Basalregion anschließende Zone wurde auf ihren Aminosäuregehalt ge- 
prüft (III). 

Ein Stengelzylinder 10 cm akropetal von der Pfropfzone diente zur 
Ermittlung des Eiweiß-N (IV), die spitzenwärts anschließende Zone 
wiederum zur Ermittlung des unlöslichen N (V). Der Wert des Gesamt-N 
ergab sich durch Summierung einerseits von Eiweiß-N und Eiweißfiltrat- 
N und andererseits von löslichem und unlöslichem N. 

Als löslicher N wird — unter Anlehnung an die von SCHAFFNIT und 
Lüprke (19) angewandte Methodik — jener Bruchteil des Gesamt-N 
verstanden, der beim innigen Zerreiben und darauffolgendem 24stündigen 
Kontakt des frischen Pflanzenmateriales mit 10%iger NaCl-Lösung von 
dieser aufgenommen wird. 

Die zu den Analysen vom 11.10. verwendeten Versuchspflanzen 
(Reiser) lassen sich in der folgenden Weise charakterisieren: 


A. Tabakreis auf gleichdicker Tabakunterlage 
Länge = 48,5 cm, Verwachsungsstelle D = 1,55 cm, Pfropfstelle 6 cm lang, 
Unterlage D = 1,6 Er Verwachsung tadellos, schwache Wurzelbildung über 
der Verw g 


B. Dickes Tabakreis auf dünner Tabakunterlage 
Länge = 43 cm, Verwachsungsstelle D = 1,8 cm, Unterlage D = 1,03 cm 
Reis über Vw. D = 1,46 cm 
Pfropfzone 5,5 cm lang, Verwachsung gut, keine Wurzeln über der Ver- 
wachsungsstelle. 


C. Dickes Tabakreis auf dünner Tabakunterlage. 
Länge = 45 cm, Verwachsungsstelle D = 1,5 cm, Unterlage D = 0,9 cm, 
Reis über Verw. D = 1,15 cm. 
Pfropfzone 4 cm lang, nstiheung sehr gut, zahlreiche Wurzeln über der 
Verwachsungsstelle. 

D. Tabacum auf Datura 
Länge = 21,5 cm, Verwachsungsstelle D = 1,4 cm, Reis über Vw. D= 
1,05 cm. D Unterlage = 0,8 cm, Verwachsung sehr gut, zahlreiche Wurzeln 

“nur unmittelbar an der Verwachsungsstelle, Pfropfzone 4,5 cm lang. 
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Die Ergebnisse dieses Versuchs sind in Tabelle 7 zusammengestellt. 
Bei der Skizzierung der Ergebnisse wollen wir zunächst den Einfluß 
betrachten, welchen bei homoplastischen Pfropfungen die Disharmonie ! 
der beiden Pfropfpartner auf den N-Gehalt der Reiser ausübt. Wir 
ersehen aus unserer Tabelle, daß tatsächlich auch bei homoplastischen 






































Tabelle 7. 
Pflanze A Pflanze B Pflanze C Pflanze D 
N. N. N. N. 
in mg in mg | in% | in mg | in% | in mg | in% 
pro pro von A pro von A pro von A 
g Fre. g Fre. g Fre. g Fre. 
Eiweiß-N Ia..... 13,59 100 | 22,79 167 121,5 159 29,8 221 
Eiweißfiltrat-N Ib . . 9,08 100 | 11,95 132 | 11,22 124 12,5 138 
Basale}| Gesamt-N I (a+b) . | 22,67 100 | 34,74 153 | 32,72 145 42,3 188 
Zone || Unlöslicher N Ila . . | 11,88 100 | 17,66 159,5 | 17,20 155,5! 17,6 159 
Löslicher N IIb . . . 6,22 100 | 14,95 240 | 15,15 244 16,95 | 272 
Gesamt-N II (a+b) . | 17,30 100 | 32,61 189 | 32,35 187 34,55 | 200 
Amino-N III. . . . . (0,043) (0,058) 0,295 0,36 
EiweiB-N IVa . .. 4,72 100 7,39 155,2] 7,67 163 11,92 | 251 
Also: Eiweißifltrat-N IVb . 5,54 100 6,97 126 8,74 158 857 | 155 
tale Gesamt-N IV (a + b). | 10,26 100 | 14,32 140 116,41 160,5] 20,49 | 200 
Bone || Unlöslicher N Va. . . | 5,44 | 100 | 628 | 115 | 7,52 | 138 7,89 | 145 
Lôslicher N Vb. . . . 5,41 100 7,05 130 7,90 146 7,29 | 135 
Gesamt-N V (a+). . | 10,85 100 | 13,33 123 | 15,42 142 15,18 | 140 


Pfropfungen eine derartige Verbindung habituell ungleicher Partner zu 
einer N-Stauung an der Basis der Reiser führt. Das Ausmaß dieser 
Stauung variiert mit dem Abstand von der Pfropfstelle. 

An der Basis der Reiser z. B. wurde der Gesamt-N, berechnet durch 
Summierung des Eiweiß-N und Eiweißfiltrat-N, bei disharmonisch homo- 
plastischen Pfropfungen um durchschnittlich 50% höher befunden als 
bei entsprechenden harmonischen Pfropfungen. Aber bei heteroplasti- 
schen Pfropfungen war die Stauung noch um weitere 20% höher. Wir 
können also aus dem Ergebnis unseres Versuches ersehen, daß mecha- 
nische Störungen in der Verwachsungszone im Sinne einer Anreicherung 
von N-Substanzen im Reis wirken, aber nicht erkennen, ob bei hetero- 
plastischen Pfropfungen nicht auch noch anderes gleichsinnig wirkt. 

2. Zur eingehenderen Klärung dieser Frage war bei unserem Ver- 
such eine Fraktionierung der N-Substanzen durchgeführt worden. Da 
sich nämlich bei sämtlichen bisherigen Versuchen herausgestellt hatte, 
daß die Verwachsungszone als Störungslinie wirkt, die von einem Teil 
der N-Substanzen schwer durchwandert zu werden vermag, so galt es 
die Frage zu prüfen, ob von dieser Störung alle N-Substanzen in gleicher 


1 Die Ausdrücke „harmonische“ und „disharmonische‘“ Pfropfungen wurden 
hier in bezug auf das Maß der Übereinstimmung der Durchmesser der beiden 
Pfropfpartner gebraucht. 
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Weise betroffen sind, oder ob gewisse Fraktionen — z. B. kleiner mole- 
kulare — leichter in die Unterlagen übergehen als andere Fraktionen. 
Aus unserer Tabelle geht mit großer Deutlichkeit hervor, daß gerade 
bei der heteroplastischen Pfropfung die Eiweißfraktion an der Stauung 
im weitaus stärksten Maße beteiligt ist. Auf unserer graphischen 
Veranschaulichung (Abb. 2) sind auf der Abszissenachse die vier Ver- 
gleichspflanzen, auf der Ordinatenachse die N-Beträge in Prozent der 
jeweils bei Pflanze A ermittelten Werte wiedergegeben. Die ausgezogene 
Linie bezieht sich auf den Gesamt-N (Tabelle 7, I a + b), die punktierte 
Linie auf den Eiweiß-N (I a), die gestrichelte 
Linie auf den N des Eiweißfiltrates (Ib). 
Wir können aus dieser Veranschaulichung 
ersehen, daß die heteroplastischen Pfrop- 
fungen vor den disharmonisch homopla- 
stischen ganz besonders durch ihren hohen 
Gehalt an Eiweiß-N ausgezeichnet sind. 
Allein diese Unterschiede im Eiweiß-N sind 
auch für die Differenzen des Gesamt-N 
ausschlaggebend; denn der N des Eiweiß- 
filtrates ist bei den drei Vergleichspflanzen 
pn fast identisch. Dieser bemerkenswerte Unter- 
A 8 Cc 2 schiedim Gehalt an EiweiB-N zwischen homo- 
ed + a ren de. plastischen und heteroplastischen Pfropfun- 
belle 7. Auf der Abszisse sind die gen geht auch aus jenen Analysen hervor, 
a ep ar cr ee. deren Ausgangsmaterial einer 10 cm stengel- 
zogen auf Pflanze A, aufgetragen. aufwärts gelegenen Zone entnommen war. 
per pm etna = pre mee mr Dies spricht dafür, daB mit der Dauer der 
Linie auf den Eiweißfiltrat-N, die Pfropfsymbiose immer weitere Stengelberei- 
punktierte Linie auf den EiweiB-N. A A A 
che in die Stauungszone einbezogen werden. 
Keine kennzeichnenden Unterschiede zwischen homo- und hetero- 
plastischen Pfropfungen ergaben sich hinsichtlich der Fraktionen des 
„unlöslichen‘ und ,,lôslichen‘ N. Die Bestimmung dieser Fraktionen 
war in der Annahme erfolgt, daß sich vielleicht in der Stauungszone ein 
hoher Prozentsatz ‚schwerlöslicher‘‘ N-Substanzen anreichern könnte. 
Diese Annahme hat sich — jedenfalls in bezug auf jene unlöslichen 
N-Substanzen, welche durch unsere Methode erfaßt zu werden vermögen 
— nicht bewahrheitet. Denn die Eiweißstoffe, um deren Anreicherung 
es sich vor allem handelt, werden, wie sich aus der Tabelle ergibt, bei 
der Extraktion mit NaCl größtenteils in lösliche Form überführt. 
Ganz kurz sei noch auf die Unterschiede im N-Gehalt hingewiesen, 
die einerseits zwischen verschiedenen Zonen derselben Pflanze, anderer- 
seits in derselben Zone bei verschiedenen Fraktionierungsverfahren 
ermittelt wurden. Die Differenz zwischen dem Gesamt-N-Gehalt der 
basalen und der akropetalen Region, die bei allen vier Pflanzen ziemlich 
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identisch befunden wurde, wird durch die Annahme, daß die Wirkung 
der Stauung von der Verwachsungszone in akropetaler Richtung ab- 
klingt, zur Genüge erklärt. Dagegen sind die Unterschiede zwischen den 
durch verschiedene Fraktionierung ermittelten Gesamt-N-Werten in ein 
und derselben Zone der nämlichen Pflanze (I a + b und II a + b) allein 
durch die Schwierigkeit einer völlig gleichmäßigen Aufteilung des Pflan- 
zenmateriales zu erklären. All diese Unterschiede sind aber für die 
Klärung unseres Problems völlig ohne Belang. 

Wenn wir zusammenfassend nochmals die wesentlichen Ergebnisse 
unseres Versuches herausgreifen, so ist hier einerseits zu betonen, daß 
auch bei homoplastischen Pfropfungen mechanische Störungen in der 
Verwachsungszone zur Anreicherung der N-Substanzen des Reises führen 
andererseits, daß die Eiweißfraktion an dieser Stauung, namentlich bei 
heteroplastischen Pfropfungen, in hervorragendem Maße beteiligt ist. 

Um die Verteilung der N-Fraktionen in verschiedenen Zonen von 
Pfropfreisern noch etwas eingehender kennenzulernen, wurde eine wei- 
tere Analysenreihe durchgeführt. 

Zu dem Versuch vom 5.10.32 fanden eine Kontrollpflanze sowie 
eine homoplastische und eine heteroplastische Pfropfung Verwendung. 
An dem oberen Teil der Kontrollpflanze und den beiden Reisern der 
Pfropfungen wurden die folgenden Bestimmungen durchgeführt. 

Die Basis der Pfropfzone wurde längs geteilt und in einer der Längs- 
hälften (1) Eiweis-N (a) und Eiweißfiltrat-N (b), in der anderen Hälfte 
(2) unlöslicher N (a) und löslicher (b) bestimmt. Der anschließende 
Teil der Pfropfzone (3) diente zur Ermittlung des Trockengewichtes, der 
hierauf folgende Teil (4) zur Prüfung auf Aminosäuren. In einem 15 cm 
weiter akropetal gelegenen Bereich wurden in der Basalzone (5) Eiweiß-N 
(a) und Eiweißfiltrat-N (b), in der Apikalzone (6) unlöslicher N (a) und 
löslicher N (b) bestimmt. 

Die Versuchspflanzen lassen sich in der folgenden Weise charakterisieren: 


1. Kontrollpflanze: 
Länge = 64cm, Basis D = 1,96 cm, Schnittfläche 3,5 cm lang. 

2. Homoplastische Pfropfung: 
Länge = 63 cm, Basis D = 1,61 cm, Pfropfzone 5,5 cm lang. 

3. Heteroplastische Pfropfung: 
Länge = 38 cm, Reis D = 1,2cm, Unterlage D = 0,7 cm, Pfropfzone 4 cm 
lang. Verwachsung sehr gut, bis zu einem Abstand von 10 cm oberhalb 
der Verwachsungsstelle entspringen aus dem Reis zahlreiche Wurzeln. 


Die beiden Pfropfungen waren am 5. 7. hergestellt worden, der Kon- 
takt zwischen den Pfropfpartnern hatte also 91 Tage gewährt. Die Ergeb- 
nisse des Versuches sind in Tabelle 8 zusammengestellt. 

Zunächst sei kurz auf jene Ergebnisse hingewiesen, die unsere früheren 
Versuchsbefunde bestätigen. Erwähnt sei besonders die weit stärkere 
Anreicherung von N-Substanzen an der Basis des heteroplastischen als 
an der des homoplastischen Reises und die starke Beteiligung der 
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Tabelle 8. 
Der Trockensu ist in Prozent des Frischgewichtes angegeben, 
die absoluten N-Werte bedeuten mg-N im g Frischgewicht. 
Pflanze I Pflanze II Pflanze III 
in % in% | in% in% | in% 
Ges.-N Ges.-N| von I Ges.-N| von I 
Eiweiß-N Ia . . . .| 8,69 | 58,6 | 100 |17,69 | 59,9 | 203 ]|35,4 73,7 | 408 
Eiweißfiltrat-N Ib. .} 6,12 — 100 11,78 — 192 112,68 — 203 
Basale}| Gesamt-N I (a + b).|14,81 | — 100 12947 | — 199 148,08 | — | 3242 
Zone || Unlôslicher N Ila. .| 6,78 | 56,4 | 100 113,00 | 51 192 | 23,4 66,4 | 346 
Lôslicher N IIb. . .| 5,28 | — 100 112,42 | — 236 111,86 | — | 224 
Gesamt-N IT (a + b) . | 12,06 | — 100 12542 | — 211 135,26 | — | 292 
Trocke: icht in III 
in % d. Frischgewichts | 14,7 _ 100 | 19,2 — 131 | 21,4 — | 14 
Amino-N IV... .| 0191 — 100 | 0,352) — 188,5! 0,560; — | 291,0 
Eiweiß-N Va... .} 7,34 | 50,2 | 100 [12,95 | 68,5 | 177 110,09 | 55,5 | 138 
fn. Eiweißfiltrat-N Vb . | 7,28 | — 100 5,93| — 81,5] 8,23 | — | 113 
“ Gesamt-N V (a + b). | 14,62 — 100 | 18,88 _ 129 | 18,32 — 125 
ee Unlöslicher N VIa .} 6,43 | 61,1 100 9,00 ot 170 6,36 | 43,2 99 
Löslicher N VIb . .} 409; — 100 | 7,69| — 188 | 8,39 | — | 203 
Gesamt-N VI (a + b)|10,52 | — | 100 116,69 | — | 158 114,75 | — | 140 



































Eiweißfraktion an der Stauung namentlich bei der heteroplastischen 
Pfropfung. 

Abweichend von dem Ergebnis des letztbesprochenen Versuches ist 
dagegen die Beschränkung der N-Stauung allein auf die Pfropfzone. 
Allerdings lag bei dem vorliegenden Versuch die ,,akropetale Zone 
5 cm weiter stengelaufwärts als bei der vorherbesprochenen Versuchsreihe. 
Weiterhin verdient hervorgehoben zu werden, daB beim vorliegenden 
Versuch an der Basis des heteroplastischen Reises eine stärkere N-Stau- 
ung auftrat als bei den damit vergleichbaren Pflanzen aller bisher betrach- 
teten Versuchsreihen. Dieser Befund würde gegen unsere Annahme 
(vgl. S. 741) sprechen, daB der eigentliche Anstieg der N-Stauung wäh- 
rend eines ziemlich beschränkten Zeitabschnittes (etwa 40 Tage) erfolgt. 
Bedenkt man aber, daB die Pfropfdauer in unserem Falle 91 Tage betrug, 
und daB wir schon am 8.8., also nach einer Pfropfdauer von nur 34 
Tagen, einen nur unwesentlich geringeren N-Wert erhalten hatten 
(46,0 mg gegen jetzt 48,08 mg), so kénnen wir umgekehrt gerade diesen 
Befund als Stiitze unserer Annahme betrachten. 

Etwas eingehender soll nun noch auf den Aminosäuregehalt und das 
Trockengewicht eingegangen werden, da diese beiden Größen beim 
vorangehenden Versuch vernachlässigt werden mußten. Der Amino-N 
steigt, wie dies nach dem Ausfall unserer früheren Versuche (vgl. Tabelle 4) 
zu erwarten war, in der Basalzone gepfropfter Reiser etwa in gleicher 
Weise an wie der Gesamt-N. Die gefundenen Werte halten sich sogar 
wesentlich unter den für den Gesamt-N errechneten Beträgen. Doch 
wenn man der Tatsache Rechnung trägt, daß die für die Bestimmung 
des Amino-N notwendigen Einwaagen etwas größer waren als für die 
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Analyse des Gesamt-N, also auch vom basalen Ende der Schnittfläche 
etwas größeren Abstand hatten, so ist vielleicht die Annahme vertret- 
bar, daß der Einfluß der Pfropfung auf den Aminosäuregehalt etwa dem 
Einfluß dieser auf den Gesamt-N gleichkommt. In keiner Weise aber 
sprechen die Ergebnisse für eine besonders starke Beteiligung der Amino- 
N-Fraktion an der N-Stauung. Hiergegen spricht unter anderem auch 
deutlich die Tatsache, daß der N des Eiweißfiltrates, das ja auch den 
Amino-N mitumfaßt, bei Pfropfungen relativ nur wenig gesteigert er- 
scheint. 

Wenden wir uns nun zur Betrachtung der Trockengewichte, so geht 
aus unserer Tabelle hervor, daß die Unterschiede im Trockensubstanz- 
gehalt zwischen den basalen Zonen unserer drei Vergleichspflanzen weit 
geringer befunden wurden als die der N-Fraktionen. Der Wassergehalt 
der homoplastischen Pfropfung übertrifft den der heteroplastischen ledig- 
lich um 11% (Unterschied im Eiweißgehalt 100%). 

Diese Feststellung ist zunächst deshalb von Bedeutung, weil sie 
zeigt, daß die von uns beobachtete N-Stauung wirklich auf einer Ver- 
mehrung der vorhandenen N-Substanzen und nicht nur auf einer Ver- 
minderung des Wassergehaltes beruht. Daß darüber hinaus die Ermitt- 
lung des Trockensubstanzgehaltes auch zu einem wertvollen Hilfsmittel 
für die Klärung der Frage nach der Ursache der N-Stauung bei Pfropf- 
reisern werden kann, soll hier nur kurz angedeutet werden. 

MASKELL und Mason (11, S. 245) konnten unter dem Einfluß der 
Austrocknung bei Stengelteilen von Baumwollpflanzen eine starke Zu- 
nahme des Protein-N auf Kosten aller anderen N-Fraktionen beobachten. 
In ähnlicher Weise könnte man annehmen, daß die Verschiebung der 
N-Fraktionen in Pfropfreisern zugunsten der Eiweißkomponente auch 
durch Wassermangel infolge ungenügender Ausbildung der Gefäßbahnen 
im Verbindungsgewebe der beiden Pfropfpartner verursacht werde. Der 
Unterschied im Grad der N-Stauung bei homo- und heteroplastischen 
Pfropfreisern ließe sich dann allein durch Verschiedenheiten in der Aus- 
bildung der Gefäßbahnen bei beiden Pfropfgruppen erklären. Die Mög- 
lichkeit dieser Erklärung sollte hier ausgesprochen werden, obwohl 
manche Befunde, so die Ergebnisse von Tabelle 7 und der geringe Unter- 
schied im Trockensubstanzgehalt der Reiser beim vorliegenden Versuch, 
gegen die Berechtigung dieser Annahme sprechen. Bei der allgemeinen 
Erörterung dieser Ergebnisse wird auf die Frage, ob der Unterschied 
zwischen der Stauung von N-Substanzen bei homo- und heteroplastischen 
Pfropfungen qualitativer oder nur quantitativer Natur sei, noch näher 
eingegangen werden. Hier sei nur noch angeführt, daß die Ergebnisse 
unseres Versuches besonders auch hinsichtlich der geringen Unterschiede 
zwischen den Trockengewichtswerten eine Bestätigung erfuhren durch 
die einer entsprechenden Versuchsreihe, die am 28. 9. durchgeführt 
wurde. Da die bei dieser Versuchsreihe gewonnenen Ergebnisse mit 
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den vorbesprochenen Befunden iibereinstimmen, soll nicht näher auf 
sie eingegangen werden. 

Wir haben bisher den Einfluß der Pfropfung auf den N-Gehalt vor- 
wiegend an den Pfropfreisern verfolgt und dabei die Frage außer acht 
gelassen, wie sich der N-Gehalt der Pfropfunterlagen im Verlauf der 
Pfropfsymbiose verändert. Wollen wir nun die zu verschiedenen Zeiten 
bei homo- und heteroplastischen Pfropfunterlagen gefundenen N-Werte 
miteinander vergleichen, so muß hierbei berücksichtigt werden, daß die 
Unterlagen unserer homoplastischen und die unserer heteroplastischen 
Pfropfungen (Nicotiana tabacum bzw. Datura stramonium) verschiedenen 
Arten angehôren. Es sollen daher im folgenden die Ergebnisse einiger 
Analysen mitgeteilt werden, die mit Kontrollpflanzen und homoplasti- 
schen Pfropfungen von Datura stramonium angestellt worden sind. Denn 
nur mit den bei diesen gefundenen Ergebnissen lassen sich die bei den 
Unterlagen unserer heteroplastischen Pfropfungen ermittelten Resultate 
in einwandfreier Weise vergleichen. Deshalb wurden in Tabelle 9 auch 
einige fiir Unterlagen heteroplastischer Pfropfungen ermittelte Werte 
eingefügt, die in anderem Zusammenhang schon in früheren Tabellen 
mitgeteilt worden waren. Endlich enthalt die Tabelle auch noch einige 
Angaben iiber den N-Gehalt der Unterlagen homoplastischer Tabak- 
pfropfungen. Die Tabelle bringt Angaben sowohl iiber Gesamt-N als 
auch Aminosäurewerte ; wo bei einem Pfropfpartner die Ergebnisse zweier 
Aminosäurebestimmungen vorliegen, sind die für die Pfropfzone gelten- 
den Werte unter den im distalen Stengelbereich gefundenen Beträgen 
aufgeführt. 

Um zunächst die Abhängigkeit des N-Gehaltes der Unterlagen von 
der Pfropfdauer kennenzulernen, wollen wir nochmals jene drei hetero- 
plastischen Pfropfungen näher betrachten, die am 12. 8. analysiert wur- 
den. Bei der ersten dieser drei Pfropfungen hatte, wie S. 739 angeführt, 
die Pfropfdauer 37 Tage gewährt, bei der zweiten 20 Tage, bei der dritten 
nur 7 Tage. Zwischen diesen drei analysierten Pflanzen ergaben sich 
recht beachtenswerte Unterschiede. Der N-Gehalt wurde nämlich desto 
geringer befunden, je länger die Pfropfsymbiose gewährt hatte. Der 
Einfluß der Pfropfdauer auf den N-Gehalt der Unterlage machte sich 
also in umgekehrter Weise geltend als in bezug auf den N-Gehalt der 
Reiser (vgl. Abb. 1). Die bisher besprochenen Ergebnisse beziehen sich 
auf den N-Gehalt heteroplastischer Pfropfunterlagen. Vergleichen wir mit 
diesen Ergebnissen die wenigen Analysenbefunde, die sich auf homo- 
plastische Pfropfungen beziehen, so sehen wir, daß hier stets höhere 
N-Werte als bei gleichaltrigen heteroplastischen Pfropfungen aufgefunden 
wurden, daß also in Daturaunterlagen mehr N aus Daturareisern als aus 
Tabakreisern einwandert. Der teilweise hohe Aminosäuregehalt, der in den 
Unterlagen heteroplastischer Pfropfungen im Gegensatz zu dem geringen 
Gehalt an Gesamt-N nachweisbar war, könnte sogar die Vermutung 
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aufkommen lassen, daß diesen Unterlagen in irgendwelcher Weise die 
Fähigkeit zur Aufnahme komplizierter vorgebildeter N-Substanzen abgeht. 
Doch sind die Befunde zu schwankend und zu sporadisch, um diese 
Möglichkeit sicherzustellen. In bezug auf den Gesamt-N dagegen sind 
die Ergebnisse eindeutig, sie besagen also, daß in den Unterlagen hetero- 
plastischer Pfropfungen mit zunehmender Pfropfdauer eine Verarmung 
an N eintritt. Diesem stetigen N-Verlust der Pfropfunterlagen steht die 
gleichzeitige N-Anreicherung der Pfropfreiser gegenüber, so daß die 
beiden Partner der untersuchten heteroplastischen Pfropfung nach einer 
bestimmten Zeit in den Zustand einer schroffen N-Spannung gelangen. 
Ein gewisser, wenn auch schwächerer derartiger Gegensatz mag auch 
bei den Partnern homoplastischer Pfropfungen vorhanden sein; doch ließ 
sich hier wenigstens die fortschreitende N-Verarmung der Unterlagen 
— auch bei den reichlicher analysierten homoplastischen Tabakpfrop- 
fungen — nicht nachweisen. 


Durch die Feststellung dieser zum Teil sehr beträchtlichen Unter- 
schiede zwischen dem N-Gehalt von Reis und Unterlage namentlich 
heteroplastischer Pfropfungen erwuchs für die Analyse des Pfropfproblems 
die reizvolle Aufgabe, durch experimentelle Beeinflussung einen Aus- 
gleich zwischen den in den beiden Partnern derselben Pflanze vorhan- 
denen stark voneinander abweichenden N-Werten herbeizuführen. Die 
Versuche, die zur Klärung dieses Problems angestellt wurden, sollen im 
folgenden Abschnitt mitgeteilt werden. 


III. Versuche zur Ableitung des N aus den Reisern in die Unterlagen. 
1. Einfluß der Verdunkelung. 


Der erste Weg, der zur Aufhebung des Spannungszustandes zwischen 
dem N-Gehalt der Reiser und dem der Unterlagen beschritten wurde, 
bestand in der teilweisen oder völligen Verdunkelung der Reiser. Denn 
nach den Erfahrungen, über welche SCHUMACHER (20) und MoTHEs (16) 
berichten, war zu erwarten, daß sich der Einfluß der Verdunkelung der 
Blätter auf den Gehalt der Stengelteile an Gesamt-N und Eiweiß-N in 
relativ kurzer Zeit bemerkbar machen würde. SCHUMACHER (a. a. O. 
S. 782) war es gelungen, durch Verdunkelung des Blattes einer Pelar- 
goniumpflanze innerhalb 8 Tagen eine Abwanderung von 75% des im 
Blatt enthaltenen N zu erzielen. Die Wirkungen, welche MorHes (15, 
S. 585) bei Tabak beobachten konnte, waren hinsichtlich des Gesamt-N 
allerdings wesentlich geringer, dafür aber ließen sich in Bezug auf den 
Eiweiß-N innerhalb einer Zeitspanne von 8 Tagen durch Verdunkelung 
Abnahmen um fast 30% feststellen. Demgegenüber erwies sich bei 
meinen eigenen Versuchen die Ableitung von N aus den Blättern in die 
Stengelteile und namentlich aus den Reisern in die Unterlagen als relativ 
schwierig. Dabei hatten jüngere Tabakblätter häufig auch nach einer 
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Tabelle 9 
mg N in g Frischgewicht. 
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mehrwöchentlichen voll- 
kommenen Verdunkelung 
ihre grüne Farbe noch 
nicht eingebüßt. 

a) Die ersten Versuche 
wurden so ausgeführt, daß 
das unterste Blatt der 
Reiser von intakten homo- 
plastischen und heteroplas- 
tischen Pfropfungen durch 
Umwicklung mit Stanniol 
verdunkelt wurde. Vor 
Beginn der Verdunkelung 
und während deren Verlauf 
wurden in gewissen Zeit- 
abständen entsprechende 
Flächenstücke aus dem 
Blatt ausgestanzt und der 
N -Analyse unterworfen. 
Nach Abschluß des Ver- 
suches wurden die Pfropf- 
partner voneinander ge- 
trennt und die Stengelteile 
auf ihren N-Gehalt unter- 
sucht. Bei einem der- 
artigen Versuch, der zwi- 
schen dem 13. und dem 
20. 7. angestellt wurde, 
ließ sich zwar bei den ver- 
dunkelten Blättern eine 
leichte N- Abnahme fest- 
stellen, doch trat diese als 
N-Gewinn weder in den 
Stengelteilen der Reiser 
noch denen der Unterlage 
zutage. Auch konnte auf 
diesem Wege ein wesent- 
licher Unterschied zwi- 
schen demVerhalten homo- 

und heteroplastischer 
Pfropfungen nicht fest- 
gestellt werden. 

b) Bei anderen Ver- 
suchen wurde die Versuchs- 
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anordnung in der Weise abgeändert, daB der über dem basalen Blatt 
stehende Teil des Reises gekappt wurde. Dadurch erwuchs fiir die 
Analyse der Vorteil, daß der Einfluß der Verdunkelung sich fast auf 
den ganzen für die Pflanze in Betracht kommenden N-Haushalt 
erstreckte; dafür aber war der Nachteil mit in Kauf zu nehmen, daß 
durch die Bildung von Achselsprossen dem Stengel ein schwer kontrollier- 
barer Teil des N entzogen wurde. 

Ein derartiger Versuch, der am 20. 7. angesetzt worden war, umfaßte 
ursprünglich sechs Pflanzen, nämlich zwei Kontrollpflanzen, zwei homo- 
plastische und zwei heteroplastische Pfropfungen. Bei je einer Pflanze 
dieser drei Gruppen wurde das dem Reis bzw. der Kontrollpflanze belas- 
sene Blatt durch Umwickeln mit Stanniol verdunkelt. Bis zum Analysen- 
termin waren die Kontrollpflanze und die heteroplastische Pfropfung 
der verdunkelten Gruppe nicht mehr verwendbar. Die am 10. 9. bezüg- 
lich der vier restlichen Pflanzen gewonnenen Ergebnisse sind in Tabelle 10 
zusammengestellt. Bestimmt wurde hier jeweils der N-Gehalt in den 
Stengelteilen des Reises. Das verdunkelte Blatt der Pflanze 3 war bei 
Abbruch des Versuches, also nach einer Verdunkelungszeit von 7 Wochen, 
erst in der Randzone gebräunt. Die vier in der Tabelle aufgeführten 
Versuchspflanzen seien hier kurz charakterisiert. 

1. Tabakkontrollpflanze, Länge des Stengelstumpfes = 10cm, Länge des 
Blattes = 41 cm, D = 1,6 cm. 

2. Homoplastische Pfropfung vom 5.7., Länge des Blattes = 47 cm, Blatt 
nicht verdunkelt, Länge des Stengelstumpfes = 13 em, D = 1,6 em. 

3. Homoplastische Pfropfung vom 5.7., Blatt verdunkelt, Länge des Blattes 
= 23 cm, Länge des Stengelstumpfes = 10 cm, D = 1,1 cm. 


4. Heteroplastische Pfropfung vom 5.7., Blatt nicht verdunkelt, Länge des 
Blattes 35 cm, Länge des Stengelstumpfes = 17 cm, D = 0,8 cm. 











Tabelle 10. 
mg N in g Frischgewicht. 
Pflanze 1 Pflanze 2 Pflanze 3 Pflanze 4 
bas. acr. bas. acr. bas. | acr. bas. acr. 
Gesamt-N 13,9 13,8 39,1 17,9 17,7 9,15 55,8 25,2 
Amino-N 0,158 ~~ 0,292 _ 0,083 == 0,440 — 























Die Ergebnisse dieses Versuches sind nach zwei Richtungen hin von 
Bedeutung. Einerseits läßt sich nämlich aus der Tabelle entnehmen, 
daß bei der homoplastischen Pfropfung aus dem verdunkelten Blatt ein 
großer Teil des N in die Unterlage abgewandert ist. Auf der anderen 
Seite aber verdient hervorgehoben zu werden, daß bei der heteroplasti- 
schen Pfropfung auch in diesem Fall, in dem das Reis also nurmehr ein 
einziges Blatt trug, ein Großteil des N die Verwachsungsstelle nicht zu 
überschreiten vermochte. Es ist dies um so mehr hervorzuheben, als 
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die Unterlage bei Pflanze 4 besonders kräftig war und eine größere 
Länge aufwies als bei den beiden homoplastischen Pfropfungen. 

c) Für unser eigentliches Problem aufschlußreicher als die bisher 
besprochenen Analysen wurden in der Folge Untersuchungen, bei welchen 
die gesamten Reiser durch Umhüllung mit starkem schwarzen Papier 
dem Lichteinfluß entzogen wurden. Bei diesen Versuchen sollte nicht 
nur eine etwaige Minderung des N-Gehaltes der Reiser, sondern auch eine 
damit verknüpfte Steigerung der N-Werte der Unterlagen erfaßt werden. 
Deshalb wurde die Unterlage in bestimmtem Abstand von der Pfropfzone 
sorgfältig „‚geringelt‘“ und die Ringelungszone durch Vaselin geschützt. 
Wir wollen zunächst jene Versuche herausheben, bei denen hetero- 
plastische Reiser dem Einfluß der Verdunkelung unterworfen wurden. 

Der erste Versuch, der in dieser Weise vorgenommen wurde, dauerte 
vom 6. bis zum 16.8. Die Pfropfung der hierzu benötigten Pflanzen war 
erst am 4. 8. vorgenommen worden, so daß die Pfropfdauer nur 12 Tage 


gewährt hatte. 

Im folgenden sollen noch einige nähere Angaben über die 4 Versuchspflanzen 
mitgeteilt werden. 

1. Tab. auf Dat., geringelt und verdunkelt. 

Reis 33 cm lang, die beiden untersten Blätter vergilbt, die übrigen grün, Ver- 
wachsung vollkommen, wenig Wurzeln über der Verwachsungsstelle, Unterlage 
unbeblättert, 7 cm lang, Ringelungszone 1cm lang, Lage der Ringelung 5 cm 
unterhalb der Spitze der Unterlage, D = 1,1 cm über Ringelungszone. 

2. Tab. auf Dat., geringelt, nicht verdunkelt. 

Reis 26 cm lang, Blätter kräftig grün, Verwachsung gut, stärkere Wurzelbil- 
dung über der Verwachsungsstelle als bei 1, Unterlage unbeblättert, 9 cm lang, 
Lage der Ringelung 5cm unterhalb der Spitze der Unterlage, Ringelungszone 
1 em lang, D = 9 mm über Ringelungszone, Unterlage unterhalb der Ringelungs- 
zone 2,5 cm lang, Rinde leicht aufgeweicht. 

3. Datura, Kontrollpflanze, geringelt, nicht verdunkelt. 

Pflanze 40 cm lang, Ringelungszone 6 cm unterhalb der ersten Gabelung, vom 
Boden zur Gabelung 10 cm, D = 0,9 cm oberhalb Ringelungszone. 

4. Datura, Kontrolle. 

Pflanze 54cm lang, vom Boden bis zur Gabelung 14cm, D = 1,lcm. Be- 
stimmungen des Gesamt-N wurden vorgenommen an der Basis des Reises, ober- 
halb der Ringelungszone, in der Ringelungszone und unterhalb der Ringelungs- 
zone, Amino-N-Bestimmungen oberhalb und unterhalb der Ringelungszone. 

Die Ergebnisse des Versuches sind in Tabelle 11 zusammengestellt. 











Tabelle 11. 
Pflanze | Pflanze | Pflanze | Pflanze 
1 2 3 4 
Le. 2. 50 21,8 21,8 17,9 15,6 
31,8 17,1 17,2 13,8 


Ges.-N oberhalb der Ringelung 
Amino-N oberhalb der Ringelung Unterlage | 





1 

1 

1,374 0,490 0,408 1,830 
Ges.-N Ringelungszone . . . . . 6,1 110 | 20,3 he 
Ges.-N unterhalb der Ringelung 1,2 
Amino-N unterhalb der Ringelung 1 


2 [ar |210 | 214 
“090 | 0348 | 0:808 | 118 
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Was zunächst den Einfluß anlangt, den die Verdunkelung des Reises 
auf den N-Gehalt der Unterlage ausübt, so läßt sich dieser aus einem 
Vergleich der oberhalb der Ringelungszone bei Pflanze 1 und 2 ermittel- 
ten Werte des Gesamt-N und Amino-N entnehmen. Wir sehen, daß 
bei jener Pflanze, deren Reis verdunkelt gewesen war, oberhalb der 
Ringelungsstelle fast doppelt so viel N nachweisbar war als bei der nicht- 
verdunkelten Unterlage. Daß der N-Gehalt der Basis der beiden Reiser 
übereinstimmt, spricht nicht gegen die Berechtigung unserer Annahme, 
daß bei Pflanze 1 ein Teil des N-Gehaltes vom Reis in die Unterlage 
abgeleitet wurde. Denn da beim verdunkelten Reis wohl hauptsächlich 
der Eiweiß-N der Blätter mobilisiert wird, war an der Basis von Pflanze 1 
eine stärkere N-Stauung zu erwarten als an der von Pflanze 2. Da bei 
Pflanze 1 aber ein Teil des N in die Unterlage abgewandert ist, tritt 
der Unterschied nicht zwischen den N-Werten der Reiser, sondern 
zwischen denen der Unterlagen zutage. 

Betrachten wir noch kurz den Einfluß der Ringelung auf die Stauung 
der N-Werte in der Unterlage, so macht sich dieser Einfluß in höherem 
Maße bei Pflanze 1 als bei Pflanze 3 geltend. Namentlich fällt bei der 
letzteren Pflanze der hohe N-Gehalt auf, der in der Ringelungszone 
selbst gefunden wurde. Es läßt sich bei Ringelungsversuchen nie ganz 
die Möglichkeit ausschließen, daß einzelne Siebstränge der Beobachtung 
entgehen und in diesen mag sogar bei ihrer starken Beanspruchung eine 
N-Anreicherung zustande kommen. 

Wir können also aus diesen Versuchen zum erstenmal Anhaltspunkte 
für die Erfassung der Abwanderung größerer Mengen von N in artfremde 
Unterlagen gewinnen. Mit noch größerer Sicherheit läßt sich das aus 
dem Ergebnis der folgenden Versuchsreihe erschließen. 

Diese Versuchsreihe, die zwischen dem 17. und dem 23. 10. ausgeführt 
wurde, umfaßt drei Versuchspflanzen, von denen die eine aus homo- 
plastischen Partnern bestand, während die beiden anderen Versuchs- 
pflanzen Pfropfungen aus heteroplastischen Symbionten darstellten. 

Zum. Unterschied von den bisher beschriebenen Versuchen gehörten 
hier die beiden heteroplastischen Unterlagen nicht unserer einheimischen 
Stechapfelart, sondern der dieser sehr nahestehenden species Datura 
ferox an. 

Die wichtigsten Eigenschaften der 3 Versuchspflanzen sollen im folgenden 
kurz angeführt werden. 

1. Datura Str. auf Datura Str., gepfropft am 6. 7. 32. 

Reis 43 cm lang, Unterlage 21,7 cm lang, ungeteilt, mit wenigen kleinen Blattern. 
Pfropfstelle D = 0,64 cm, Basis D = 0,9 cm. 

Bestimmungen wurden hier nur an der Unterlage ausgeführt. 

2. Nicotiana tabacum auf Datura ferox vom 24. 7. 32. 

Reis 68 cm lang, in den oberen Teilen gut beblattert, Blüten tragend; Reis 
oberhalb der Pfropfstelle 1,41 cm dick, Pfropfstelle 1,9 cm dick. 

Unterlage mit Pfropfstelle 18,5 cm lang, unbeblättert, kräftig, unterhalb der 
Pfropfstelle 1,1 cm dick. 
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Verwachsung sehr gut mit reichlicher Calluswucherung und Wurzelbildung in 
der Verwachsungszone. 

Die Bestimmungen erstrecken sich hier sowohl auf das Reis als auch auf die 
Unterlage. 

3. Nicotiana tabacum auf Datura ferox vom 25. 7. 32. 

A. Die Unterlage besteht aus einem 27,5cm langen unbeblätterten Haupt- 
stengel, dessen Dicke an der Basis 1,8 cm, an der Verzweigungsstelle 1,1 cm beträgt; 
dieser setzt sich fort in 

a) einen linken, nicht geringelten Gabelast, der einschließlich der 4 cm langen 
Pfropfzone 13,2 cm mißt und dessen Dicke unterhalb der Pfropfstelle 1,0 cm, ober- 
halb der Verzweigung 1,1 cm beträgt, und 

b) einen rechten Gabelast, der in einer Entfernung von 7,5 cm von der Ver- 
zweigungsstelle ein Tabakreis trägt. An diesem Gabelast befindet sich 5cm 
über der Verzweigungsstelle eine Ringelungszone von lem Länge. Pfropfzone 
4,2 cm lang. 

B. a) Das dem Gabelast a aufgepfropfte Reis I mißt 43,3 cm bei einer Dicke von 
1,37 cm an der Verwachsungsstelle und 1,05 cm oberhalb dieser. 

b) Das auf dem Gabelast b aufgepfropfte Reis II hat eine Länge von 46,5 cm 
und ist an der Verwachsungsstelle 1,75 cm, oberhalb dieser 1,45 cm dick, Ver- 
wachsung sehr gut, Wurzeln bis 8cm oberhalb der Verwachsungsstelle. 

Beide Reiser, bis einschließlich der Pfropfzone waren seit 26.9. sorgfältig 

durch Einhüllung mit steifem schwarzem Papier der Einwirkung des Lichtes ent- 
zogen. 
Die Erfassung etwaiger Unterschiede zwischen dem N-Gehalt oberhalb der 
Ringelungsstelle des einen Gabelastes und dem einer entsprechend langen Zone 
des anderen nicht geringelten Gabelastes konnte ein ungefähres Maß für den N- 
Betrag liefern, der im linken Gabelast den basalen Teilen der Unterlage zugeführt 
wurde. 

Die Analysen erstreckten sich auf die Reiser und die beiden Gabeläste der 
Unterlagen. Die Art der Bestimmungen bei den beiden korrespondierenden Gabel- 
ästen der Unterlagen soll im folgenden noch eigens aufgeführt werden. 

Im Seitenast 1 wurden analysiert (Aufzählung in basipetaler Reihenfolge): 


1. Gesamt-N der Pfropfstelle 
2a. Eiweiß-N 
2b. Eiweißfiltrat-N | unterhalb der Pfropfstelle 
3. Amino-N 
4. — 

5 a. EiweiB-N 

5 b. EiweiBfiltrat-N | basipetal 

6. Amino-N 

Im Seitenast 2 der Unterlage wurden analysiert (Aufzählung in basipetaler 
Reihenfolge): 

1. Gesamt-N der Pfropfstelle 

2 a. Eiweiß-N 

2b. Eiweißfiltrat-N | unterhalb der Pfropfstelle 


3. Amino-N 
4. Gesamt-N unmittelbar über der Ringelungszone 
5 a. EiweiB-N 


5b. Eiweißfiltrat-N | unter der Ringelungszone 
6. Amino-N 


Die bei Pflanze 1 und 2 ermittelten Werte sind in Tabelle 12 zusammengestellt, 
während Tabelle 13 die für Pflanze 3 geltenden Werte enthält. 





2 





Kenntnis der Stoffwechselgemeinschaft zwischen Pfropfpartnern. 755 



































Tabelle 12. 
N in mg pro 1 g Frischgewicht. 
Datura 
Tabak auf Dat 
(Pflanze 2) (Pflanze 1) 
Reis Unterlage Unterlage 
Eiweiß Eiweiß Eiweiß 
in % in % in % 
Ges.-N Ges.-N 
1, Gesamt-N 51,0 - 8,29 — 1183 — 
Aufzählung 2a, Eiweiß-N 15,8 | 80,03| 6,92 | 72,5 | 106 57 
von der 2b, EiweiBfiltrat-N-| 3,96 | — 2,70 | — 79 -- 
Pfropfstelle 3, Amino-N 0416| — 0,222 — 0,1834 — 
aus in 4, Gesamt-N distal | 10,15 — 1193 mS eee 
distaler 5a, Eiweiß 9,94 | 725 |103 58,1 | 11,55 | 81 
Richtung 5b, Eiweißfiltrat-N | 3,74 | — 742 | — 2,62 | 
6, Amino-N 0324| — 10,302 | — 0 | — 


Von den Ergebnissen der Tabelle 12 ist für uns von größtem Interesse 
der sehr stark ausgeprägte Unterschied zwischen dem N-Gehalt an der 
Basis des Reises und an der Spitze der heteroplastischen Unterlage. Denn 
in der Unterlage wurde hier nur der sechste Teil des N-Gehaltes vom 
Reis gefunden. Von der Pfropfstelle aus nimmt der N-Gehalt des Reises 
sehr schnell ab, der der Unterlage mäßig zu, so daß die von der Pfropf- 
zone aus distalen Endigungen der Sproßachsen sich in Bezug auf ihren 
N-Gehalt umgekehrt verhalten wie die proximalen Endigungen der Part- 
ner. In der Unterlage nimmt hierbei der prozentuale Eiweißgehalt ent- 
gegen dem steigenden Wert des Gesamt-N ab. 

In der homoplastischen Unterlage — die allerdings wegen der Ver- 
schiedenheit der beiden verwendeten Arten von Datura nur unter Vor- 
behalt mit der heteroplatischen Unterlage verglichen werden kann — 
ist die Pfropfzone nicht besonders arm an N. Hier fällt vielmehr der 
N-Gehalt gegen die Basis zu ab, während umgekehrt der Anteil des 
Eiweiß-N am Gesamt-N steigt. Die Aminosäuren sind in beiden Fällen 
an der Basis etwas mehr angereichert, doch ist der Unterschied bei der 
heteroplastischen Unterlage viel stärker ausgeprägt als bei der homo- 
plastischen. 

Die Ergebnisse der folgenden Tabelle sollen nun zeigen, wie sich der 
N-Gehalt der heteroplastischen Unterlage unter dem Einfluß einer Ver- 
dunkelung des Reises mit oder ohne gleichzeitige Ringelung der Unter- 
lage verändert. 

Wir finden in Tabelle 13a die N-Werte in absoluten Maßen angegeben, in 
Tabelle 13 b sind die N-Werte, welche in der geringelten Unterlage gefunden wur- 
den, auf die im anderen Gabelast ermittelten Beträge bezogen. Außerdem ist 
hier auch der prozentuale Anteil des Eiweiß-N am Gesamt-N angegeben. 

Was zunächst die N-Verhältnisse im Reis anbelangt, so zeigt uns 
ein Vergleich der Gesamt-N-Werte der Pfropfzone mit denen einer acro- 
petal gelegenen Region, daß der Einfluß der mehrwöchigen Verdunkelung 
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Tabelle 13a. 
N in mg pro 1 g Frischgewicht. 
I Il 1 2 
Reis Reis Unterlage | Unterlage 
über nicht| über 


iter! geringelter| nicht geringelt 
nterlage | Unterlage | geringelt 





























1, Gesamt-N 37,4 25,3 13,5 36,2 
Aufzählung 2a, EiweiB-N 29,9 28,0 8,2 21,8 
von der 2b, Eiweißfiltrat-N 12,6 9,57 9,55 12,3 
Pfropfstelle 3, Amino-N 0,525 0,603 0,318 0,336 
aus in 4, Gesamt-N distal 22,6 19,9 11,15 — 
distaler 5a, Eiweiß-N 15,62 11,58 10,72 18,0 
Richtung 5b, EiweiBfiltrat-N 4,95 8,1 11,4 12,0 
6, Amino-N 0,454 0,792 0,382 0,266 
Tabelle 13b. 
Reis I Reis II Unterlage 1 Unterlage 2 
Eiweiß | Eiweiß Eiweiß Eiweiß 
in % in % in % in % 
Gesamt-N | Gesamt-N Gesamt-N Gesamt-N 
1, Gesamt-N _ _ 100 — 268 _ 
2a, Eiweiß-N 74 70 100 46,4 266 64 
2b. Eiweißfiltrat-N _ _ 100 _ 129 _ 
3, Amino-N oa — 100 _ 106 — 
4, Gesamt-N distal — — — — — — 
5a, Eiweiß-N 58 76 100 48,5 168 59,8 
5b, Eiweißfiltrat-N — _ 100 — 105 — 
6, Amino-N = — 100 -- 69,5 — 




















auf die Stauung als nicht sehr erheblich anzusehen ist. Der absolute 
Wert dieser Stauung ist zwar wesentlich geringer als bei der nichtver- 
dunkelten Vergleichspflanze 1 der Tabelle 12, dafür aber erstreckt sich 
die Steigerung des N-Gehaltes bei den verdunkelten Pflanzen auch auf 
den distalen Teil des Stengels. 

Wenden wir uns nun zur Betrachtung des N-Gehaltes in den beiden 
zu vergleichenden Gabelästen der Unterlage, so finden wir hier ein aus- 
gesprochenes Überwiegen der N-Werte des geringelten Zweiges über die 
des Kontrollastes. Dieser Unterschied, der in der graphischen Ver- 
anschaulichung in Tabelle 3 noch deutlicher hervortritt, beruht nach 
unserer Annahme darauf, daB der aus dem verdunkelten Reis in die 
Unterlage eingewanderte N auf der einen Seite ungehindert zur Basis 
geleitet werden kann, auf der anderen Seite aber durch die Ringelungs- 
zone gestaut wird. Die Hemmung in die Ableitung des vom Reis 
zugewanderten N ist so groß, daß der über der Ringelungszone der 
Unterlage gestaute N sogar den des Reises übertrifft. DaB auch unter- 
halb der Ringelungszone relativ beträchtliche N-Mengen vorhanden 
sind, spricht nicht gegen die Richtigkeit unserer Annahme. Denn es ist 


yo 
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häufig beobachtet worden, daB die Entfernung von Rindenringen infolge 
der Verletzung der äußeren GefäBbahnen auf den spitzenwärts ge- 
richteten Strom eine Steigerungswirkung ausübt. 

So hätten wir also in dem N-Überschuß, den der Gabelast 2 ober- 
halb der Ringelungsstelle gegenüber dem Ast 1 aufweist, ein Maß für 
die vom heteroplastischen Reis der Unterlage zugeführte N-Menge zu 
erblicken. Dabei ist von besonderem Interesse, daß auch der prozentuale 
Anteil des Eiweiß-N am Gesamt-N bei beiden Gabelästen verschieden 
befunden wurde. Aus unseren Ergebnissen können wir nämlich den 
Schluß ziehen, daß die heteroplastische 





Unterlage befähigt ist, aus den N-Substanzen ai ' 
des Reises arteigenes Eiweiß aufzubauen. „| | 
Mit dieser starken prozentualen Steige- | 
rung des Eiweißanteils am Gesamt-N in St | 
der Stauungszone der Unterlage dürfen wir * | | 
wohl auch den geringen Unterschied im “> | 
Aminosäuregehalt der beiden Gabeläste in | 1! 








Zusammenhang bringen. Wahrend die N- 7 2a  2b 3 


Substanzen des Reises den einen Gabelast 
auf ihrem Wege zum basalen Teil der Unter- 
lage durchwandern, wird im anderen Gabel- 
ast ihre Abwanderung verzögert, so daß sie 
schon hier mit den wohl gleichzeitig ange- 
stauten Kohlehydraten zu höher mole- 
kularen Produkten zusammentreten. Was 
wir daher in beiden Gabelästen beobachten 
können, ist nicht das primäre Stadium der 
Einwanderung von N in die Unterlage, 


Abb. 3. Graphische Veranschau- 
lichung der Ergebnisse von Ta- 
belle 13a. Auf der Abszisse sind 
die 2 Gabeläste der Unterlage in 
Bezug auf die in ihnen gefundenen 
Werte von Gesamt-N (1), Eiweiß- 
N (2a), Eiweißfiltrat-N (2b) und 
Amino-N (3) aufgetragen. Die Or- 
dinate gibt die N-Werte in mg an. 
Die AminoN-Werte sind auf 10g 
Frischgewicht, alle anderen auf 
1g Frischgewicht berechnet. Die 
ausgezogene Linie bezieht sich 
auf den nicht geringelten, die 
gestrichelte Linie auf den 


. . aa geringelten Gabelast. 
sondern ein erst in der Folgezeit eingestellter 


Gleichgewichtszustand, der sich durch Unterschiede der Wegsamkeit 
beider Gabeläste beeinfluBt zeigt. 

Es bleibt uns nun die Aufgabe, die bei der Wanderung von N aus 
Reisern in heteroplastischen Unterlagen gemachten Erfahrungen mit sol- 
chen an homoplastischen Pfropfungen zu vergleichen. Bei der größeren 
Leistungsfähigkeit des Verbindungsgewebes und bei dem Mangel von 
Unterschieden der Eiweißspezifität zwischen den Pfropfpartnern war 
anzunehmen, daB sich bei homoplastischen Pfropfungen die Ableitung 
von N verhältnismäßig leicht erzielen lasse. Doch die Ergebnisse unserer 
Versuche überzeugten uns von der Unhaltbarkeit dieser Annahme. 

In der folgenden Tabelle sind die Ergebnisse von N-Bestimmungen 
zusammengestellt, die bei drei homoplastischen Tabakpfropfungen aus- 
geführt wurden. 


Die Versuchspflanze 1, die weder verdunkelt noch geringelt worden war, wurde 
am 13. 12. analysiert. Die Pfropfung bestand seit 4.8. Die Länge der Unterlage 
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betrug 9,3 cm, die des Reises 76cm, das Reis war bereits verblüht, die Pfropf- 
zone maB 5,5cm. Der Stengel war in der Pfropfzone 17,5 mm dick. 

Die Versuchspflanze 2 war zwar geringelt, aber nicht verdunkelt. Die Pfropfung 
war am 4.8. hergestellt worden, die Analyse fand am 28. 10. statt. 

Das Reis wies eine Lange von 44 cm bei einer Dicke von 1,8 cm in der Pfropf- 
zone und 1,3 cm oberhalb dieser auf. Das Reis stand vor Beginn der Blüte. Die 
Lange der Verwachsungsstelle betrug 6,5 cm; die Unterlage war 15,5 cm lang, die 
Ringelungszone (1 cm breit) lag 8cm vom Boden entfernt. 

Bei der Versuchspflanze 3 war das Reis verdunkelt, die Unterlage dagegen 
nicht geringelt. Die Analyse fand am 26. 10. statt, nachdem die Pfropfung seit 
4. 8. bestanden hatte. 

Die Länge des Reises betrug 58,5 cm, seine Dicke oberhalb der Verwachsungs- 
stelle 1,4 cm, unterhalb dieser 1,7 cm. 

Die neun basalen Blätter des Reises waren gebräunt, die apikale Region in 
einer Ausdehnung von 12cm war entblättert. 

Die Länge der Unterlage betrug 8 cm, ein Achselsproß der Unterlage war ent- 
fernt worden. 

Die Aufzählung der Ergebnisse in Tabelle 14 erfolgt in basipetaler Reihenfolge. 








Tabelle 14. 
1 2 3 
1. Reis. 
Amino-N in der apikalen Zone . . . . . — |0,287| 2,78 
Gesamt-N in der apikalen Zone . . oft — [12,25 | 23,21 
Amino-N 10 cm acrop. der Pfropfzone . u; — | 0,154| 0,628 
Eiweiß-N 10 cm acrop. der Pfropfzone . . — | 7,45 | 5,48 
EiweiBfiltrat-N 10 cm acrop. der Pfropfzone — | 68 — 
Gesamt-N 10 cm acrop. der ini TE — | 7,27 — 
Gesamt-N über der u. si, (ii ee - 
Amino-N Pfropfzone . . . i age ane —— 0,232 0,656 
Eiweiß-N Pfropfzone . . . . . . . . . — 123,9 |16,8 
Eiweißfiltrat-N Pfropfzone . . . . . . . — 1815 | — 
Gesamt-N Pfropfzone . nanas ae NS. l'ANIS 
2. Unterlage. 
Gesamt-N Pfropfzone . 30,2 |314 |19,0 
Eiweiß-N Pfropfzone . ; — [16,95 | 18,45 
Eiweißfiltrat-N Pfropfzone . — 112,8 — 
ino-N Pfropfzone . ‘ — | 0,205| 0,468 
Gesamt-N unter der Pfropfzone , 23,2 117,5 — 
Gesamt-N an der Basis . . . . — 1172 4,49 
Eiweiß-N an der Basis — | 7,6 — 
EiweiBfiltrat-N . . — | 3,57 = 
Amino-N an der Basis — | 0,138| 0,262 











Die Ergebnisse dieser Tabelle geben uns Aufschluß über die Wirkung, 
welche einerseits die Ringelung der Unterlage, andererseits die Ver- 
dunkelung des Reises auf das wechselseitige Verhältnis der N-Bestand- 
teile in Pfropfpartnern ausüben. 

Während bei der Vergleichspflanze, die weder verdunkelt noch ge- 
ringelt worden war, der N-Gehalt an der Basis des Reises sowohl den 
im apikalen Teil des Reises als auch den der Unterlage übertrifft, macht 





h 1 pS ha tt - L 


Kenntnis der Stoffw g ft zwi Pfropfpartnern. 759 





sich bei Pflanze 2 der Einfluß der Ringelung in der Weise geltend, daß 
im apikalen Teil der Unterlage teilweise höhere N-Werte auftreten als 
im basalen Teil des Reises. Betrachten wir nun die Veränderungen im 
N-Gehalt, welche durch Verdunkelung herbeigeführt werden, so fällt vor 
allem im Reis die starke Verschiebung des Maximums der N-Stauung 
von der Basis zur Spitze ins Auge. 


Die Aminosäuren bilden an diesem Stauungspol einen sehr beträcht- 
lichen Tei! des Gesamt-N, da zum Aufbau von Eiweißstoffen im ver- 
geilten Teil nicht genügend Assimilate zur Verfügung stehen. Der rela- 
tiv hohe Aminosäuregehalt und der entsprechend niedere Eiweißgehalt 
im mittleren und sogar im basalen Teil des Reises deuten darauf hin, 
daß der Spitze die Produkte der Eiweißdissimilation auch von den distal 
gelegenen Teilen des Reises zugeführt werden. Auch der N-Gehalt in 
der Unterlage, die ja unverdunkelt geblieben war, wurde relativ niedrig 
befunden. Das Verhältnis zwischen den N-Bestandteilen von Reis 
und Unterlage spricht eher für einen Übertritt von N aus der Unter- 
lage ins Reis als für eine Zuwanderung von N aus dem Reis in die 
Unterlage. 

Jedenfalls stellt das Ergebnis des vorliegenden Versuches keine befrie- 
digende Erfüllung unseres Strebens nach einer Ableitung größerer N- 
Mengen aus dem Reis in die Unterlage dar. Auch wenn beide Pfropf- 
partner einer experimentellen Beeinflussung unterlagen, indem bei der- 
selben Versuchspflanze die Verdunkelung des Reises mit einer Ringelung 
der Unterlage kombiniert wurde, konnten trotz mehrfacher Wiederholung 
des Versuches zunächst keine besseren Ergebnisse erzielt werden. Stets 
kam es an der vergeilenden Spitze des Reises zu einer starken N-Stau- 
ung, während der N-Gehalt der Unterlagen eher eine Verminderung als 
eine Bereicherung erkennen ließ. Unter bestimmten Bedingungen aber 
gelang es schließlich, den Übertritt von N aus dem verdunkelten Reis 
in die homoplastische Unterlage zu erzwingen. 

Bei diesem Versuch fand eine Tabakspflanze Verwendung, die sehr 
trocken kultiviert wurde, und bei der die Fruchtansätze sorgfältig besei- 
tigt waren. Die Ergebnisse dieses Versuches sowie diejenigen, welche 
mit einer fruchtenden und feucht kultivierten homoplastischen Pfropfung 
erzielt wurden, sind in Tabelle 15 zusammengestellt. 

Versuchspflanze 1, gepfropft am 22. 7., geringelt und verdunkelt am 25. 9., 
bestand aus einem Reis (L — 58,5 cm, Pfropfstelle D = 1,7 cm) mit vergeiltem 

Sipfeltrieb und einer Unterlage (L = 7 cm, Pfropfzone = 4 cm, 1 em über der 
Basis geringelt, D — 1,65 cm), die sehr gut mit dem Partner verwachsen war 
(Analyse vom 25. 10.). 

Versuchspflanze 2, gepfropft am 20. 8., verdunkelt und geringelt am 28. 10., 
analysiert am 29. 11., bestand aus einem nur sehr wenig vergeilten Reis (L = 54 cm, 
Pfropfzone 5,8 cm, Pfropfzone D = 1,3 cm) und einer geringelten Unterlage (L 
0,9 cm, Ringelung 2 cm über der Basis). 

Die Aufzählung der Ergebnisse erfolgt wiederum in basipetaler Reihenfolge. 
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Tabelle 15. 
Pflanze 1 Pflanze 2 
1. Reis. 1. Reis. 

Amino-N in der Apikalzone. . . | 1,342 

Eiweiß-N in der D eye 0 . . -| 432 

Eiweißfiltrat-N in Api . 116,4 

Gesamt-N in der Api e . . (16,2 Gesamt-N in der Apikalzone, 50 cm 

oberhalb der Basis des Reises . | 21,8 

Amino-N 10 cm acrop. der Basis . | 0,1095 Gesamt-N 10 cm acrop. der Basis | 19,1 

Eiweiß-N 10 cm acrop. der Basis. | 8,6 Ges.-N unmittelb. über A sé 14,2 

Eiweißfiltr.-N 10 cm acrop. d. Basis | 6,77 | Eiweiß-N Pfropfmitte . . ; 8,6 

Gesamt-N 10 cm acrop. der Basis | 4,89 | Eiweißfiltrat- N Pfropfmitte . 9,34 
Gesamt-N Pfropfmitte . 12,55 

Amino-N 0,174] Trockengewicht (in % Frischgew.) 22 

Eiweiß-N Reisbasis 27,6 Eiweiß-N Reisbasis. . 21,3 

Eiweißfiltrat-N . 11,7 | Eiweißfiltrat-N Reisbasis . 20,3 

Gesamt-N Gesamt-N Reisbasis 31,1 

2. Unterlage. 2. Unterlage. 

Gesamt-N Zn 15,3 Gesamt-N Pfropfspitze 31,3 

Eiweiß-N Pfro ‘ 13,8 Eiweiß-N Pfropfspitze . ; 18,5 

EiweiBfiltrat- u - 4,96 | Eiweißfiltrat-N Pfropfspitze . . 119,7 

Amino-N Pfropfspitze . 0,1741 Trockengewicht (in % Rp) 20,8 
Gesamt-N Pfropfmitte . 21,7 
EiweiB-N Pfropfmitte . 13,7 
EiweiBfiltrat-N Pfropfmitte . 15,75 
Ges.-N unmittelb. unter “eines 25,5 
Gesamt-N iiber Ringelung 24,8 

EiweiB-N unter Ringelung . . 119,9 Gesamt-N unter Ringelung . 19,4 

EiweiBfiltrat-N unter Ringelung . 5,45 

Amino-N unter Ringelung 0,234 











Wenn wir oben als Ziel unserer experimentellen Beeinflussung der 


N-Verteilung in Pfropfungen den Ausgleich der Spannungen in der 
Pfropfzoneangesprochen haben, so können wir aus unserer Tabelleersehen, 
daß dieses Ziel bei der einen unserer beiden Versuchspflanzen tatsäch- 
lich erreicht worden ist. Bei der Versuchspflanze 2 nämlich erweist sich 
der N-Gehalt der Unterlage als ebenso beträchtlich wie der der Reis- 
basis und sogar als wesentlich überlegen dem der weiter akropetal gele- 
genen Zonen des Reises. Diese reichliche N-Versorgung der Unterlage 
ist um so bedeutsamer, als der Trockensubstanzgehalt im Reis sogar 
etwas höher befunden wurde als in der Unterlage. Im Reis dieser Ver- 
suchspflanze nimmt der N-Gehalt von der Basis in akropetaler Richtung 
zunächst stark ab, um gegen die Apikalzone zu allmählich wieder anzu- 
steigen. 

Bei der Vergleichspflanze dieser Tabelle war der N-Gehalt der Unter- 
lage wesentlich geringer, im Reis das Minimum zwischen Basis und 
Spitze viel stärker ausgeprägt als bei der vorbesprochenen Pflanze, ohne 
daß deshalb an der Spitze eine stärkere N-Stauung nachweisbar gewesen 
wäre. Jedenfalls wurde das Ziel unseres experimentellen Vorgehens, die 
Überführung von N aus dem Reis in die Unterlage, im einen Falle ver- 
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wirklicht, im anderen Falle zum mindesten für den experimentellen 
Nachweis nicht erfaBbar. 

Fragt man nun nach dem Grund des verschiedenen Verhaltens der 
beiden Versuchspflanzen, so hat man diesen in ihrem verschiedenen Ent- 
wicklungszustand zu erblicken. Ganz abgesehen davon, daB die Ver- 
suchspflanze 2 in späterer Jahreszeit analysiert wurde als die Vergleichs- 
pflanze 1, waren bei ihr auch die Fruchtansätze entfernt worden und 
durch die trockene Kultur die Möglichkeiten zu gesteigerter vegetativer 
Entfaltung unterbunden. So hatte sich bei dieser „physiologisch alten‘ 
Pflanze denn auch nur ein ganz kurzer vergeilter Trieb gebildet, während 
bei Pflanze 1 die apikale Zone in einer Ausdehnung von etwa 20 cm 
etioliert war. Diese etiolierte Zone aber stellt ein Sammelbecken für die 
wanderfähigen N-Substanzen des Reises dar. 

Ganz kurz sei hier auch die interessante Frage gestreift, auf welchem 
Wege im Reis wohl eine solche akropetal gerichtete Wanderung von 
N erfolgt. Die Angaben der Tabelle 15 über Versuchspflanze 1 sprechen 
kaum dafür, daß hier auch aus der Pfropfzone selbst N in die vergeilte 
Triebspitze eingewandert ist.Wohl aber entspricht bei Versuchspflanze 3 
der Tabelle 14 und bei anderen homoplastischen Pfropfungen, deren 
Analysen hier nicht aufgeführt sind, einer gewaltigen N-Stauung an der 
Reisspitze eine recht merkliche N-Abnahme an der Reisbasis. Da nun 
der N der Reisbasis wohl hauptsächlich durch den absteigenden Assi- 
milationsstrom zugeführt wird, so erhebt sich die Frage, ob der demnach 
fast ausschließlich im Siebteil gelagerte N im Falle einer Aufwärtswan- 
derung wohl die gleichen Bahnen wie bei der Abwärtswanderung ver- 
folgt, oder ob er zunächst vom Siebteil in den Gefäßteil transportiert 
und dann mit dem Transpirationsstrom der Spitze zugeleitet wird. 

Nach neueren Angaben von MAsKELL und Mason (9a, 1929, S. 228) 
läßt sich eine entsprechende korrelative Veränderung der N-Werte von 
Sieb- und Gefäßteil in Stengeln über Ringelungszonen leicht verfolgen. 
Danach ist anzunehmen, daß auch in Pfropfreisern bei der Aufwärts- 
wanderung von N die zweite der oben angedeuteten Möglichkeiten des 
N-Transportes verwirklicht ist. 

Kehren wir nun zum Vergleich des Verhaltens homo- und hetero- 
plastischen Pfropfungen zurück, indem wir die Frage aufwerfen, wie die 
leichtere Ableitung von N-Substanzen in hetero- als in homoplastische 
Unterlagen erklärt werden kann, so können wir auch diese Unterschiede 
in ähnlicher Weise deuten, wie die Differenzen zwischen den beiden 
homoplastischen Versuchspflanzen der Tabelle 15. Bei der Beobachtung 
unserer Versuchspflanzen hat sich immer wieder die Tatsache heraus- 
gestellt, daß die heteroplastischen Reiser physiologisch älter sind als die 
entsprechenden homoplastischen Reiser. Sie bleiben in der Regel kürzer 
als diese, schreiten eher zur Blüte- und Fruchtbildung und weisen, wie 
aus Tabelle 8 hervorgeht, auch einen geringeren Wassergehalt auf. Da 
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all die angeführten Momente keine giinstigen Bedingungen für ein kraf- 
tiges Vergeilen der Triebspitzen darstellen, wird der an der Reisbasis 
angestaute N unter dem Einfluß der Verdunkelung leichter in basipetaler 
als in akropetaler Richtung abgeleitet. Durch die Unvollkommenheit 
der mechanischen Verknüpfung der Leitungsbahnen bei heteroplastischen 
Pfropfungen wird also hier die Abgabe von N in artfremde Unterlagen 
begünstigt. Trotzdem besteht auch hier die Möglichkeit, daß für bestimmte 
N-Substanzen aus chemisch-konstitutionellen Gründen die Einwanderung 
in artfremde Unterlagen auf größere Schwierigkeiten stößt als der Aus- 
tausch zwischen artgleichen Partnern. Nur würden bei Anwendung 
unserer Methode der Ableitung diese feineren Unterschiede durch die 
gröberen Wirkungen des verschiedenen physiologischen Alters überdeckt. 

Es soll daher im folgenden noch eine andere Methode aufgezeigt 
werden, nach der sich eine Ableitung von N aus dem Reis in die Unter- 


lage erzwingen läßt. 


2. Stecklingsbildung aus Pfropfungen. 

Bestand das Ziel der vorbesprochenen Versuche darin, durch experi- 
mentelle Maßnahmen in den Reisern eine Eiweißdissimilation herbeizu- 
führen, deren Produkte den Unterlagen zufließen sollten, so war bei dem 
folgenden Versuch beabsichtigt, umgekehrt durch besondere Bedingungen 
einen starken Eiweißaufbau in den Unterlagen anzuregen. Ein Großteil 
des für diesen Eiweißaufbau erforderlichen N mußte hierbei den Unter- 
lagen von seiten der Reiser zufließen. 

Durch die Aufzeigung eines derartigen Weges der N-Zufuhr in die 
Unterlagen ergäbe sich die Möglichkeit, Störungen auszuschalten, welche 
sich bei Verfolgung der früheren Methode im Versuchsverlauf durch die 
mehrwöchentliche Verdunkelung der Reiser und die Ringelung der Unter- 
lagen herausgestellt hatten. Um solche günstige Bedingungen für einen 
Eiweißaufbau in Unterlagen zu schaffen, wurde am 29. 10. die Stengel- 
basis homoplastischer und heteroplastischer Pfropfungen, die am 14. 10. 
hergestellt worden waren, durchschnitten und hierdurch vom Wurzelwerk 
getrennt. Die Stengel der Unterlagen, welche schon gut mit den Reisern 
verwachsen waren, wurden in feuchten Sand eingesenkt, mit Glasglocken 
bedeckt und in Schwitzkästen verbracht. Durch diese Behandlung wurde 
die Wurzelbildung aus der Stengelbasis begünstigt und dadurch hier ein 
Bedarf an organischen Baustoffen geschaffen. 

Freilich strömen nach den Untersuchungen, die Davies (1) und 
Hicks (2) an Weidenstecklingen angestellt haben, zum Wurzelpol mehr 
Kohlehydrate als N-Substanzen. Denn Hıcks vertritt auf Grund seiner 
Befunde die Anschauung, daß Sproßteile im Bereich eines niederen C/N- 
Quotienten, Wurzelelemente dagegen im Bereich eines hohen C/N-Quo- 
tienten regenerieren. Doch sehen wir von dem Verhältnis der Kohle- 
hydrate zu den Stickstoffsubstanzen ab und betrachten nur die Ände- 
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rungen, welche der absolute Wert der N-Substanzen in der Stengelbasis 
von Weidenstecklingen im Verlauf der Regernation erfährt, so läßt sich 
aus den Tabellen von Davies klar erkennen, daß auch der N-Gehalt 
der Stengelbasis im Verlauf der Regeneration zunimmt. 


So erscheint unsere Annahme nicht unbegriindet, daB die Pfropf- 
unterlagen, die zur Wurzelbildung angeregt werden, möglicherweise einen 
Zustrom von N aus den 
beblätterten Reisern er- 
fahren. 


Die Ergebnisse unseres 
Versuches sind in Tabelle 16 
zusammengestellt. 


Die in der Tabelle aufge- 
führte homoplastische Tabak- 
pfropfung war insgesamt 25cm 
lang und hatte an der Schnitt- 
fläche etwa 40 Wurzeln von 
2—3 cm Länge gebildet. 


Das Reis war einschließ- 
lich der 6,5 cm langen Pfropf- 
stelle 21,7 cm lang. An der 
Pfropfstelle betrug seine Dicke 
1,74cm. Die im basalen Teil 
des Reises (bis zu einer Höhe 
von 15 cm) inserierten Blätter 
waren abgefault, die Blüten- 
knospen abgefallen. Im api- 
kalen Teil trug das Reis sechs 
kräftige grüne Blätter. 


Die Unterlage wies eine 
Länge von 9,8cm bei einer 
Dicke unterhalb der Pfropf- 


Il 1,5 cm 4 i 
nee ai out. zes Abb.4. Heteroplastische Propfung, welche nach Steck- 
26 in sprosse , a sich an lingsbehandlung aus der Unterlage neue Wurzeln gebildet 
der Unterlage gebildet hatten, hat. Vgl. Tabelle 16. 


waren entfernt worden. In 
einer Entfernung von 6cm von der Basis befand sich eine äußerliche Faulstelle. 

Die entsprechende heteroplastische Pfropfung maß 22,8 cm, die beiden Pfropf- 
partner waren gut verwachsen. Oberhalb der Pfropfstelle und an der Basis der 
Unterlage hatten sich Wurzeln gebildet. Die Wurzelbildung an der Basis war 
schwächer als an der entsprechenden Stelle der homoplastischen Unterlage (s. 
Abb. 4). 

Das Reis war einschließlich der 6 cm langen Pfropfstelle 16,5 cm lang und an 
der Pfropfstelle 0,98 cm dick. Die Blütenknospen waren abgefallen. Der Durch- 
messer der unbeblätterten Unterlage betrug an der Pfropfstelle 1,0 cm, an der 
Basis 1,1 cm. 

Die Aufzählung der Ergebnisse von Tabelle 16 erfolgt in basipetaler Reihenfolge. 

Versuchen wir zunächst jene Merkmale aufzuzeigen, in denen die 
beiden Stecklinge ein voneinander abweichendes Verhalten aufweisen, 
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Tabelle 16. 
homoplastische heteroplastische 
Pfropfung Pfropfung 
Eiweiß-N Eiweiß-N 
in % in % 
Gesamt-N Gesamt-N 
1. Reis. 

Amino-N ... 10 cm ~- 0,89 ane 
Eiweiß-N ins > 16,9 32,6 11,8 ,6 
Eiweißfiltrat-N. acropetal 35,0 — 13,3 _ 
sms =. Mi 54% — 7,95% — 
Gesamt-N . . . 449 — 18,7 — 

Amino-N . .. 1,29 — 0,53 
EiweiB-N . . . 20,2 44 14,2 39,6 
EiweiBfiltrat-N . } Pfropfzone — 21,7 — 
icht. 7,68% — 13,9% a= 

Gesamt- a u 21,8 

2. Unterlage, 
Gesamt-N . + 51,9 = 17,1 _ 
oe it. = — 11,2% — 
EiweiB-N . . . } Pfropfzone | 28,2 35,0 8,05 50,0 
Eiweißfiltrat-N . 52,6 -- 8,05 — 
Amino-N . .. 3,32 — 1,75 ie 
Gesamt-N unmittelbar unter 99 — 
der Pfropfzone 

ae. 5, bzw. — — 9,12% — 
Gesamt-N . . . 7 cm 36,6 — 115 ae 
Eiweiß-N . . . | basipetal | 11,8 43,2 84 | 55,6 
Eiweißfiltrat-N . der 15,5 -- 6,8 > 
Amino-N . . . } Pfropfzone 2,80 — 0,46 _ 
Gesamt-N über der Basis 55,7 — 23,5 ae 











so muB vor allem betont werden, daB die absoluten N-Werte in der 
homoplastischen Pfropfung bedeutend höher befunden wurden als in 
der heteroplastischen. Namentlich in der apikalen Zone des homoplasti- 
schen Reises hat unter dem Einfluß der Stecklingsbehandlung eine 
gewaltige Eiweißdissimilation eingesetzt, die sich in dem ungemein hohen 
Wert des Amino-N und des Eiweißfiltrat-N und dem niederen prozen- 
tualen Anteil des Eiweiß-N am Gesamt-N ausprägt. Die basale Zone 
des homoplastischen Reises scheint für die Produkte der Dissimilation 
nicht den Hauptsammelplatz zu bilden. Denn diese Zone, in der wir 
bisher stets eine Stauung von N feststellen konnten, ist eher im Ver- 
gleich mit anderen Stengelbereichen an N verarmt. 

Dies gilt nicht im gleichen Maße für das heteroplastische Reis. Denn 
hier ist der in der basalen Zone des Reises gefundene Gesamt-N-Wert 
immer noch dem in der apikalen Region sowohl des Reises als der Unter- 
lage gefundenen Gesamt-N-Wert überlegen. Auch in der Unterlage 
treten zwischen homoplastischer und heteroplastischer Pfropfung große 
Unterschiede zutage. Denn bei der homoplastischen Unterlage finden 
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wir in der apikalen Zone wiederum einen ungewöhnlich hohen Gehalt 
an Eiweißabbauprodukten vor. Die N-Werte nehmen nun zunächst in 
basipetaler Richtung sehr erheblich ab, um schließlich über der Zone der 
Wurzelbildung ein zweites Maximum zu erreichen. Bei der heteroplasti- 
schen Unterlage ist die apikale Zone nicht in gleichem Maße mit Eiweiß- 
abbauprodukten überschwemmt, vielmehr bildet hier wie in der ganzen 
heteroplastischen Unterlage der Eiweiß-N einen höheren Anteil des 
Gesamt-N. Doch damit berühren wir schon die großen Übereinstim- 
mungen, die zwischen dem Verhalten der beiden Stecklinge ebenfalls 
nicht zu verkennen sind. Denn die allgemeine N-Verteilung auf die 
Pfropfpartner ist bei den zwei Vergleichspflanzen ziemlich identisch. 
Beiden gemeinsam ist das N-Maximum an der Spitze des Reises und 
an der Basis der Unterlage, gemeinsam auch das Minimum in den 
zwischen Pfropfzone und distaler Endigung der Partner gelegenen Stengel- 
teilen. Für uns von besonderer Bedeutung ist aber die Tatsache, daß 
die Unterlagen in beiden Fällen sehr reich an N befunden wurden. Ver- 
gleichen wir die bei unserer heteroplastischen Pfropfung gefundenen 
Werte etwa mit den Ergebnissen, die sich bei der Analyse der Versuchs- 
pflanze 1 von Tabelle 12 herausgestellt hatten, so fällt bei unserem 
Steckling nicht nur das stärkere N-Maximum an der Basis, sondern vor 
allem auch der höhere N-Wert an der Spitze der Unterlage auf. Denn 
diese N-Verarmung, die wir bei längerer Pfropfdauer an den apikalen 
Teilen der heteroplastischen Unterlagen oft beobachtet hatten, wurde 
von uns als Merkmal des versiegenden N-Stromes von den Reisern in 
die Unterlagen betrachtet. In unserem Falle deutet daher die Steigerung 
der N-Werte in der Pfropfzone der Unterlage auf eine Neubelebung dieses 
Stromes hin. Zum gleichen Ergebnis gelangen wir, wenn wir die bei 
unserem homoplastischen Pfropfsteckling gewonnenen Ergebnisse etwa 
mit den Befunden der Tabelle 14 vergleichen. So dürfen wir aus den 
bei beiden Stecklingen gewonnenen Ergebnissen den Schluß ziehen, 
daß reichlichere Mengen von N aus dem Reis in die Unterlagen 
eingewandert sind. 

Es ‘bleibt uns nun noch die Frage zu klären, auf welche Ursache im 
Falle unserer Stecklinge wohl die Unterschiede im Verhalten der homo- 
plastischen und der heteroplastischen Pfropfung zurückgehen. Wir gehen 
hierbei von dem N-Maximum an der Basis der Unterlagen aus, dessen 
Ursache wir in beiden Fällen in einem Aufbau von Eiweiß zur Neu- 
bildung von Wurzeln sehen. Der N-Bedarf in der basalen Zone führt 
zu einer N-Verarmung der akropetal gelegenen N-Bereiche der Unter- 
lage, die sich bei der heteroplastischen Pfropfung deshalb stärker aus- 
wirkt, weil hier der basalen Region — wegen der geringeren Eiweiß- 
dissimilation in den Reisern und wegen der Schwierigkeiten des Durch- 
tritts — an sich geringere N-Mengen zufließen. So ist es vielleicht auch 
zu erklären, daß in der heteroplastischen Pfropfung ein größerer 
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Prozentsatz des leicht zu transportierenden Eiweißfiltrat-N verbraucht 
wird. An den Reisern fällt demgegenüber auf, daß bei der heteroplastischen 
Pfropfung der Eiweiß-N, im Gegensatz zum normalen Verhalten, einen 
geringeren Prozentsatz des Gesamt-N ausmacht als bei der homoplasti- 
schen Pfropfung. Vielleicht ist diese Tatsache so zu deuten, daß der 
normalerweise als Eiweiß-N an der Basis des heteroplastischen Reises 
gestaute N eine neuerliche Aufspaltung erfahren muß, wenn sich für die 
Pflanze die Notwendigkeit ergibt, diesen N an artfremde Unterlagen 
abzugeben. Doch kann diese Frage auf Grund der wenigen bisher vor- 
liegenden Ergebnisse noch nicht entschieden werden. Die Aufklärung 
der Form, in der N bei homoplastischen und heteroplastischen Pfrop- 
fungen vom Reis in die Unterlage wandert, muß weiteren Untersuchungen 
vorbehalten bleiben. Daß aber überhaupt N in ausgedehntem Maße von 
Keisern in homoplastische und heteroplastische Unterlagen geleitet 
werden kann, darf auf Grund unserer nach zwei unabhängigen Methoden 
gewonnenen Ergebnisse als gesichert gelten. Die Unterschiede, welche 
bei diesen Versuchen zwischen dem Verhalten artgleicher und artver- 
schiedener Pfropfungen aufgetreten sind, sprechen für eine engere wechsel- 
seitige Verknüpfung der homoplastischen als der heteroplastischen Pfropf- 
partner. 
5. Erörterung der Ergebnisse. 

1. Bevor wir die mitgeteilten Ergebnisse in den Rahmen unserer 
Vorstellungen über die Bildung einer Stoffwechselgemeinschaft aus Pfropf- 
partnern eingliedern können, müssen wir die Frage aufwerfen, ob 
unseren Befunden eine allgemeinere Bedeutung zukommt. Um diese 
Frage entscheiden zu können, gilt es sowohl die Richtigkeit als auch 
den Geltungsbereich unserer Ergebnisse zu prüfen. Die Richtigkeit der 
gefundenen Ergebnisse läßt sich in gewissem Umfang auf variations- 
statistischem Wege nachprüfen, während der Geltungsbereich sich nur 
nach dem Ausfall von Untersuchungen beurteilen läßt, die an anderen 
als den hier von uns in Betracht gezogenen Pfropfkombinationen 
gewonnen wurden. 

a) Was zunächst die Sicherung unserer Ergebnisse durch variations- 
statistische Berechnungen anlangt, so muß hierbei vorweg betont werden, 
daß gerade bei quantitativ mikrochemischen Untersuchungen sich nur 
die gröberen Versuchsergebnisse auf diese Weise nachprüfen lassen. Denn 
der Vorteil der quantitativ mikrochemischen Methode besteht ja vor 
allem in der Möglichkeit, die Besonderheit des einzelnen Versuchsobjektes 
(nach der Art der Vorbehandlung, dem Entwicklungszustand usw.) in 
Betracht ziehen zu können, und dieser Vorteil wird aufgegeben, wenn die 
an verschiedenen Versuchsobjekten gewonnenen Ergebnisse zur Gewin- 
nung von Mittelwerten vereinigt werden müssen. 

Doch nimmt man diese durch die variationsstatistische Behandlung 
bedingte Verwischung mancher wichtiger Einzelergebnisse in Kauf, so 
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lassen sich auch aus einer statistischen Bearbeitung des von uns gewon- 
nenen Materials manche wertvolle Anhaltspunkte gewinnen. 

Wichtig erscheint es vor allem, der Frage nachzugehen, ob die von 
uns festgestellten Unterschiede zwischen den N-Werten homo- und hetero- 
plastischer Pfropfungen in der Pfropfzone auch als statistisch gesichert 
gelten können. Wir beschränken uns hierbei auf die Betrachtung des 
N-Gehaltes der Reiser, da hinsichtlich der Unterlagen noch zu wenig 
gleichartiges Material vorliegt. 























Tabelle 17. 
N-Werte in mg/g Frischgewicht. 
der Best. | imittlerer Fehler | Wahrer Mittelwert 
(n) (M +m) (M +3 m) 
Nicotiana Tabacum Kontrolle 
Gesamt-N . . . 6 14,65 + 0,804 1225 —17,05 
Eiweiß-N . . Pfropf- 5 8,89 + 0,814 645 — 11,33 
Eiweißfiltrat-N zone 5 461 +09 182 — 7,40 
Amino-N. » 5 0,155 + 0,0165 0,1055 — 0,2045 
Nicotiana Tabacum homopl. 
Gesamt-N . . . N 25,53 + 2,19 18,98 — 32,08 
Eiweiß-N . . Pfropf- 7 1591 +18 10,52 — 21,30 
EiweiBfiltrat-N zone 5 961 + 1,25 5,86 —13,36 
Amino-N . ” 5 0,2696 + 0,0244 0,1965 — 0,3427 
Nicotiana Tabacum heteropl. 
Gesamt-N . . . 10 39,91 +241 32,68 —47,14 
EiweiB-N . . Pfropf- 6 2547 + 248 1933 —3161 
Eiweißfiltrat-N zone 4 8,15 + 2,195 157 —14,73 
Amino-N. - 9 0,4831 + 2,0597 0,3036 — 0,6626 


Auch jene Analysenergebnisse, welche sich auf Reiser beziehen, konn- 
ten nur zum Teil für die Berechnungen verwertet werden. Da nämlich 
nach unseren Befunden der Einfluß der Pfropfung auf den N-Gehalt 
der Reiser erst nach einer gewissen Pfropfdauer erkennbar wird, blieben 
bei der Erfassung der Mittelwerte alle jene Ergebnisse von Pfropfungen 
unberiicksichtigt, bei denen der Kontakt zwischen den Partnern weniger 
als 14 Tage gewahrt hatte. DaB auch alle Ergebnisse an Pfropfungen 
ausgeschaltet blieben, bei denen die Partner einer besonderen experi- 
mentellen Beeinflussung (Verdunkelung, Ringelung usw.) unterworfen 
worden waren, versteht sich von selbst. Die Mittelwerte von Gesamt-N, 
Eiweiß-N, EiweiBfiltrat-N und Amino-N, die sich aus dem restlichen 
Material für Kontrollpflanzen, homo- und heteroplastische Reiser ge- 
winnen lassen, sind in Tabelle 17 zusammengestellt. Außer dem Mittel- 
wert ist in einer besonderen Sparte auch der jeweilige „wahre Mittel- 
wert’ (M +3m) angegeben. Auch bei dieser Tabelie sei nochmals 
hervorgehoben, daß Gesamt-N und Eiweiß-N stets in verschiedenen 
Proben des Versuchsmaterials bestimmt worden sind, so daß der Wert 
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des Gesamt-N mit der Summe der Werte von EiweiB-N und Eiweiß- 
filtrat-N nicht genau übereinstimmt. 

Die Angaben unserer Tabelle sind für die Beurteilung der Tragweite 
unserer Versuchsergebnisse sehr aufschlußreich. Was zunächst die stati- 
stische Sicherung der Resultate unserer Gesamt-N-Bestimmungen an- 
langt, so unterscheiden sich die für Kontrollpflanzen, homo- und hetero- 
plastisches Reis errechneten Mittelwerte um mehr als den 3fachen mitt- 
leren Fehler, so daß sich gegen unsere Annahme, daß der N-Gehalt in 
der Pfropfzone bei homoplastsichen und heteroplastischen Reisern in kenn- 
zeichnender Weise verschieden ist, auch vom statistischen Standpunkte 
aus Einwände nicht erheben lassen. Betrachten wir nun im Gegensatz 
hierzu etwa die entsprechenden Werte für den Eiweißfiltrat-N, so fällt 
hier vor allem auf, daß der höchste Mittelwert nicht für das hetero- 
plastische, sondern für das homoplastische Pfropfreis errechnet wurde. 
Der Eiweißfiltrat-N ist an der durch die heteroplastische Pfropfunter- 
lage verursachten N-Stauung nicht beteiligt. Dem entspricht auch die 
Tatsache, daß sich hier die „wahren Mittelwerte‘ für alle drei Vergleichs- 
gruppen überschneiden. Als besser statistisch gesichert sind die Unter- 
schiede zwischen den Eiweiß-N- und Aminc-N-Werten unserer Vergleichs- 
pflanzen anzusprechen, die ja auch bei den Einzelbestimmungen stärkere 
Kontraste aufwiesen. Allerdings sind bei diesen beiden Fraktionen 
— im Gegensatz zum Gesamt-N — statistisch streng unterscheidbar 
nur die für die Kontrollpflanzen und die heteroplastischen Reiser 
geltenden Mittelwerte. 

Der auf das homoplastische Reis bezügliche ‚wahre Mittelwert‘ ist 
dagegen nicht mit genügender Schärfe von denen der beiden Vergleichs- 
gruppen zu trennen. Dies rührt daher, daß bei diesen beiden Fraktionen 
die „mittleren Fehler“ höher befunden wurden als beim Gesamt-N. Der 
Grund für diesen vergleichsweisen hohen Wert des mittleren Fehlers ist 
in den technischen Schwierigkeiten bei der Ermittlung der Eiweiß-N- 
und Amino-N-Fraktionen zu erblicken. 

Doch wenn auch auf diese Weise die hervorragende Beteiligung der 
Eiweißfraktion an der N-Stauung heteroplastischer Reiser der statisti- 
schen Erfaßbarkeit entgeht, so führt doch in fast allen anderen Punkten 
die statistische Durcharbeitung unseres Materials — trotz seiner rela- 
tiven Begrenztheit — zu einer vollen Bestätigung unserer Einzelbefunde. 
Namentlich soll nochmals hervorgehoben werden, daß die Unterschiede 
der Gesamt-N-Werte in den basalen Zonen von Kontrollzweigstücken, 
homoplastischen und heteroplastischen Pfropfreisern auch auf variations- 
statistischen Wegen sichergestellt sind. 

b) Wenden wir uns nun der Frage nach dem Geltungsbereich der 
von uns gewonnenen Versuchsresultate zu, so soll zunächst hervorgehoben 
werden, daß bei den Hauptversuchen nur eine heteroplastische Pfropf- 
kombination Verwendung fand, und daß unsere Ergebnisse zunächst also 
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auch nur fiir einen engbegrenzten Kreis von Pfropfkombinationen Gel- 
tung beanspruchen kénnen. 


An sich kann es sogar als unwahrscheinlich angesehen werden, daB 
zwischen den Partnern beliebiger Pfropfkombinationen solch starke 
N-Unterschiede auftreten wie zwischen Tabakreisern und Daturaunter- 
lagen. Denn die beiden von uns zu Pfropfungen verwendeten Pflanzen- 
arten unterscheiden sich ganz besonders stark in bezug auf das Ausmaß 
ihrer Stoffproduktion. 

Doch aus Stichproben, die gelegentlich bei anderen Pfropfkombi- 
nationen vorgenommen wurden, geht hervor, daß N-Stauungen auch 
sonst an der Basis homoplastischer und besonders heteroplastischer 
Reiser beobachtet werden können. Einige wenige Werte, die die all- 
gemeinere Gültigkeit dieser Stauungsbefunde zeigen, sind in der folgen- 
den Tabelle zusammengestellt. Die ersten vier Werte dieser Tabelle 
beziehen sich auf einen Versuch mit Tomatenpflanzen, der am 13. 6. 
angesetzt wurde. 

Junge Topfpflanzen von Tomaten wurden in 4 Gruppen eingeteilt, die Pflanzen 
der 1. Gruppe dienten als Kontrollen, denen der 2. Gruppe wurden homoplastische 
Reiser aufgepfropft, die Pflanzen der 3. Gruppe wurden geringelt und die der 
vierten geringelt und über der Ringelungsstelle verdunkelt. Bei der am 27.6. 
vorgenommenen Analyse wurde von je einer Pflanze dieser 4 Gruppen der Gesamt- 
N-Gehalt über der Pfropf- oder Ringelungsstelle bestimmt. Die drei folgenden 
Zahlen der Tabelle gelten für die Pfropfung eines Daturareises auf einer Tabak- 
unterlage. Diese Pfropfung, an der also die Partner unserer oft verwendeten hetero- 
plastischen Kombination in umgekehrter Anordnung beteiligt waren, bestand seit 
6.7. Analysiert wurde am 11. 8. der N-Gehalt in der apikalen (a) und basalen (b) 
Zone des Reises und an der Spitze der Unterlage (c). 


Tabelle 18a. 
N in mg pro 1 g Frischgewicht. 














Tomatenpflanze Datura auf Tabak 
Reis Unterlage 
s . Y 5 apik. (a) bas. (b) (6) 
4,57 10,5 11,5 10,8 15,6 273 20,6 




















Ebenso wie die N-Stauung arı der Basis der Reiser scheint mir der 
N-Übertritt aus Reisern in Unterlagen bei mannigfachen Pfropfungen 
feststellbar zu sein. 

In der folgenden kurzen Übersicht sind jeweils den N-Werten von 
Basis und Spitze eines gut mit der Unterlage verwachsenen Reises die 
entsprechenden Werte gegenüber gestellt, die bei gleichaltrigen, aber mit 
der Unterlage nicht oder kaum verwachsenen Reisern ermittelt wurden. 
Die ersten vier Werte beziehen sich wiederum auf homoplastische Toma- 
tenpfropfungen (Pfropfdauer 18 Tage), die restlichen Angaben auf hetero- 
plastische Pfropfungen von Tomaten auf Tabak (Pfropfdauer 14 Tage). 
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Tabelle 18b. 
N in mg pro 1 g Frischgewicht. 














homoplastische Tomaten heteroplastische Tomaten 
verwachsen nichtverwachsen verwachsen nicht verwachsen 
acr. bas. acr. bas. acr. bas. acr. bas. 
10,3 13,5 21,1 36,4 15,7 21,3 32,4 42,0 























Da sich alle vier Pfropfungen in einem dampfgesättigten Raum 
befanden, so daß mit einem starken Wasserverlust der schlecht ver- 
wachsenen Reiser nicht zu rechnen war, ist der Unterschied im N-Gehalt 
der gut und der schlecht verwachsenen Reiser nicht durch Unterschiede 
im Wassergehalt zu erklären. Vielmehr scheinen mir auch diese Ver- 
suche dafür zu sprechen, daß bei gut verwachsenen Pfropfungen ein 
Teil des N aus den Reisern in die Unterlagen geleitet wird. 

Wir dürfen also wohl annehmen, daß unsere Befunde sowohl über 
die N-Stauung als auch über die N-Wanderung auch an anderen als den 
von uns untersuchten Pfropfkombinationen hätten ermittelt werden 
können. 

2. Wir wenden uns nun der Frage zu, wie sich nach unseren Befunden 
die Bildung einer Stoffwechselgemeinschaft aus den Partnern homo- 
plastischer und heteroplastischer Pfropfungen vollzieht. Dabei soll einer- 
seits darauf geachtet werden, inwieweit sich in den N-Werten der Verlauf 
der Wundheilung widerspiegelt, andererseits sollen die Unterschiede 
zwischen homo- und heteroplastischen Pfropfungen hervorgehoben werden. 

A. Der Verwachsungsvorgang, durch den die beiden Partner einer 
Pfropfung zu einer anatomischen Einheit verschmolzen werden, ver- 
läuft nach den Angaben der Literatur in drei aufeinanderfolgenden 
Stufen, die durch die Phasen (1) der Verklebung der Schnittflächen, 
(2) der Kallusbildung und (3) der Ausbildung geschlossener Kambium- 
züge zwischen den Partnern gekennzeichnet sind. Die Wiederherstellung 
der Leitungsbahnen beginnt normalerweise erst in der letzten der 
genannten Phasen, wenn nämlich durch die Tätigkeit des Kambiums 
Verbindungsstränge im Kallus entstehen. Gelegentlich können aller- 
dings auch Kalluszellen zu Tracheiden umgewandelt werden (8, S. 92), 
doch sind diese dann meist zu wenig regelmäßig angeordnet, um eine 
sichere Verbindung der beiderseitigen Gefäßbahnen zu gewährleisten. 

Eine zeitliche Abgrenzung der drei Phasen stößt auf große Schwierig- 
keiten, da die Übergänge zwischen ihnen fließend sind, und da äußere 
und innere Faktoren einen wesentlichen Einfluß auf den Ablauf der 
Verwachsungsvorgänge ausüben. Einige der Literatur entnommene An- 
gaben über die Geschwindigkeit des Ablaufs der Teilvorgänge sollen hier 
mitgeteilt werden. 

OHMANN (17, S. 242) konnte bei der schrägen Kopulation holziger 
Organe erst nach 14 Tagen die ersten Kalluswülste in der Kambiumregion 
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beobachten. Er nimmt an, „daß eine ganz beträchtliche Zeit vergeht, 
ehe eine einigermaßen leitende Verbindung zwischen Reis und Unterlage 
hergestellt ist“. Er glaubt, daß das Reis in dieser ersten Zeit das 
zur Aufrechterhaltung der Turgeszenz notwendige Wasser durch Saug- 
wirkung von der Schnittfläche her (auf rein physikalischem Wege) ent- 
nimmt. Bei Besprechung der Unterschiede im Verlauf der Verwachsungs- 
vorgänge bei krautigen und holzigen Pflanzen macht er keinerlei An- 
gaben, die dafür sprechen, daß die Verwachsung bei krautigen Pflanzen 
schneller erfolgt. Er hebt nur hervor, daß bei krautigen Gewächsen der 
Kallus eine größere Bedeutung für die Leitfunktion hat als bei verholzten 
Pflanzen. 

SIMON (23, S. 358) beobachtete unter sehr günstigen äußeren Be- 
dingungen die erste makroskopisch erkennbare Kalluswucherung an 
Sproßstecklingen von Populus nigra nach 3 Tagen. 

Kostorr (4) stellte an mikroskopischen Schnittpräparaten durch 
Solanaceenpfropfungen fest, daß nach l4tägigem Kontakt der Partner 
schon reichlich Kallus gebildet, aber noch kein Kambium herausdiffe- 
renziert war. Er gibt an, daß die Kalluswunden zwischen dem 5. und 
10. Tag nach Vornahme der Pfropfungen verheilen. Wenn ich diese 
Formulierung richtig verstehe, so will dies besagen, daß zwischen dem 
5. und 10. Tag die Verknüpfung der Pfropfpartner durch den Kallus 
hergestellt wird. Diese Angaben stimmen recht wohl mit den Befunden 
überein, die neuerdings Sass (18) über die Verwachsungsvorgänge bei 
Apfelpfropfungen mitteilt. Hier hatte sich bei 10tägigem Pfropfkontakt 
teilweise schon reichlich Kallus gebildet, aber kein Kambium heraus- 
differenziert. Bei Pfropfungen, welche 3 Wochen bestanden, waren aber 
zwischen den beiden Partnern deutliche Kambiumbrücken erkennbar. 
Wenn wir annehmen, daß die Verwachsungsvorgänge bei krautigen 
Pflanzen und unter den günstigeren Bedingungen der Gewächshauskultur 
etwas rascher verlaufen, so dürften wir in der Schätzung nicht fehl- 
gehen, daß bei unseren Pflanzen die Wiederherstellung des organischen 
Zusammenhanges zwischen den Partnern durch Kallusbildung und durch 
enges Aneinanderlegen der Zellen in den Grenzschichten etwa 7 Tage 
erforderte, während erst 14 Tage nach Herstellung des Pfropfkontaktes 
mit dem Beginn der Kambiumtätigkeit in der Kalluszone zu rechnen 
ist. Freilich ist auch mit diesem Schritt der Wundheilungsvorgang noch 
nicht vollendet. Vielmehr konnte Funck (2, S. 436) ebenfalls bei Sola- 
naceenpfropfungen zeigen, daß bei gewissen Pfropfkombinationen die 
Kambialzonen der beiden Partner nach einer Pfropfdauer von 3 Wochen 
noch breite, aus zersetzten Zelltrümmern gebildete Lücken aufwiesen, 
daß aber bei Pfropfungen, welche seit 2 Monaten bestanden, eine weit 
bessere Verknüpfung feststellbar war. Wir müssen also annehmen, daß 
die Bildung von Leitungsbahnen eine sehr geraume Zeit erfordert. Von 
dem Beginn der ersten Herausdifferenzierung der leitenden Elemente, 
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der also etwa 14 Tage nach Herstellung der Pfropfungen anzusetzen 
wäre, bis zur Vollendung ausreichender Leitungsstränge können viele 
Monate verstreichen. 

Versuchen wir nun in den durch die einzelnen Teilabschnitte des 
Verwachsungsvorganges gebildeten Rahmen unsere zu verschiedenen 
Zeiten ermittelten Befunde über den N-Gehalt der Pfropfungen einzu- 
gliedern, so ist 7 ınächst die auffällige Erscheinung hervorzuheben, daß 
in den ersten 8 fagen nach Vornahme der Pfropfungen eine N-Stauung 
in den Reisern nicht festzustellen ist. Dies geht mit großer Deutlich- 
keit aus den Angaben der Tabellen 3 und 5 hervor. Obwohl also gerade 
in dieser ersten Phase des Pfropfkontaktes ein organischer Zusammen- 
hang zwischen den Partnern noch nicht hergestellt ist, reichern die 
N-Substanzen sich in keiner auf analytischem Wege erfaßbaren Weise 
an der Basis der Reiser an. 

In die zweite Phase des Verwachsungsvorganges, in dem also meist 
schon eine Kallusbrücke zwischen den Symbionten besteht, reihen sich 
etwa die Befunde unserer Tabellen 5 und 18 ein. Der Unterschied in 
den N-Werten zwischen der basalen Zone von Pfropfreisern und dem 
entsprechenden Bereich von Kontrollpflanzen ist schon deutlich erkenn- 
bar, doch erreicht die N-Stauung zu dieser Zeit noch keine extremen 
Werte. Der bei gutverwachsenen Reisern ermittelte N-Betrag stand 
dagegen dem N-Wert von Reisern, welche nicht zur Verwachsung ge- 
kommen waren, ganz beträchtlich nach. Daraus würde sich der Schluß 
ergeben, daß in dieser zweiten Phase der Verwachsung zwar ein Teil 
des nach abwärts wandernden N über der Pfropfstelle gestaut wird, daß 
aber der vielleicht beträchtlichere Rest in die Unterlagen einzudringen 
vermag. 

Das Maximum der N-Stauung bei den Reisern und der teilweise 
damit Hand in Hand gehenden N-Verarmung bei den Unterlagen tritt 
nach unseren Befunden von Tabelle 3 und 5 etwa 30—40 Tage nach 
Herstellung der Pfropfungen zutage, also zu einer Zeit, in der mit Sicher- 
heit auf das Bestehen von Gefäßverbindungen zwischen den Symbionten 
zu rechnen ist. Auch nimmt die Stauung im weiteren Verlauf der Pfropf- 
gemeinschaft nicht ab, sondern hält sich von nun ab entweder ziemlich 
auf gleicher Höhe oder zeigt sogar noch eine langsame Zunahme. 

Wie lassen sich nun diese Befunde mit unseren histologischen Vor- 
stellungen in Einklang bringen ? 

a) Was zunächst das Verhalten der Reiser in der ersten Phase der 
Verwachsung anlangt, in der ein organischer Zusammenhang der Part- 
ner noch nicht besteht, so dürfen wir die sich in diesen Reisern abspie- 
lenden Stoffwechselvorgänge mit jenen vergleichen, die Morues (16, 
S. 706) bei abgeschnittenen und jeder Wasserzufuhr entzogenen Tabak- 
pflanzen beobachten konnte. Solche Pflanzen konnten, wie MoTHES 
angibt, 6—8 Wochen liegen, ohne daß sie abstarben, immer trieb der 
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SproB am Hauptgipfel oder in den Blattachseln neu aus. Es rührt dies 
daher, daß aus den unteren Blättern Wasser und lösliche N-haltige Sub- 
stanzen entfernt und zum Teil in die neuen Triebe übergeführt werden. 
Entsprechend dürfte vielleicht auch im Reis frisch hergestellter Pfrop- 
fungen der Strom der N-Substanzen eher akropetal als basipetal gerich- 
tet sein. 

b) Wann eine Umkehr dieser Strömungsrichtung erfolgt, läßt sich 
auf Grund der vorliegenden Versuche nicht entscheiden. Doch sprechen 
die Befunde von Onmann (a. a. O., S. 244) klar dafür, daß nach Her- 
stellung der Kallusbrücke mit einer, wenn auch noch unvollkommenen, 
Wasserversorgung des Reises von seiten der Unterlage zu rechnen ist. 
Vielleicht klingt von diesem Moment an die starke Eiweißdissimilation 
in den älteren Blättern des Reises ab und es beginnt, zunächst wohl 
noch langsam, ein Strom überschüssiger Produkte der N-Assimilation 
nach abwärts zu wandern. Ob freilich ein Teil dieser N-Substanzen 
auch schon in jener Phase, in der Gefäßverbindungen zwischen den 
Partnern noch fehlen, die Pfropfzone zu durchsetzen vermag, muß noch 
als fraglich angesehen werden. Wenn unsere Angaben zutreffen, dann 
würde sich dieser Schluß aus den Werten unserer Tabelle 18 ergeben. 
Doch besteht immerhin die Möglichkeit, daß hier die Leitungsbahnen 
besonders früh angelegt worden sind. 

c) Jedenfalls tritt in jener Phase, in der mit Sicherheit Gefäßver- 
bindungen zwischen den Partnern geknüpft sind, die Stauung erst mit 
besonderer Deutlichkeit in Erscheinung. Dieses Ergebnis, so befremdend 
es uns zunächst anmutet, steht nicht in Widerspruch zu den anatomi- 
schen Befunden über die Zusammensetzung des Verbindungsgewebes nach 
längerer Pfropfdauer. So schreibt Sımon (24, S. 392) bei dem Versuch 
einer Analyse jener Momente, welche die Ausbildung und Lenkung der 
Verbindungsstränge beeinflussen: ,, Von den angedeuteten Faktoren wird 
vermutlich dem Verkehr der plastischen Stoffe keine wesentliche Bedeu- 
tung beizumessen sein. Dies läßt sich wohl schon aus der Tatsache 
ableiten, daß die ihrer Leitung dienenden Bahnen erst sehr spät und in 
geringer Menge angelegt werden.“ Damit läßt sich in Einklang bringen, 
was Funck (2, 8. 459) über die Leitung von Assimilaten aus dem Reis 
in die Unterlage anführt: „Für die Kohlenhydrate steht wohl fest, daß 
ihre Überleitung wenigstens anfänglich nicht durch das kallöse Paren- 
chym erfolgt, sondern erst nach der Ausbildung vollkommener Gefäß- 
bündel möglich wird. Selbst dann geht sie vielfach zuerst sehr langsam 
vonstatten . . . Offenbar bedarf es zunächst einer gegenseitigen Ein- 
stellung beider Komponenten, eines physiologischen Ausgleiches, damit 
die erforderlichen Stoffumsetzungen erfolgen können.‘ Uber die Eiweiß- 
stoffe berichtet er an anderer Stelle: „Ob auch die Eiweißstoffe abge- 
leitet werden, ist schwer zu sagen, aber doch anzunehmen.“ Auch 
MEYER und ScHMIDT heben (12, S.336) hervor, daß „in den bisher 
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erschienen Abhandlungen die Ausbildung von Siebröhren (im Ver- 
bindungsgewebe) kaum Erwähnung findet‘. 

Alle diese Angaben sprechen im Sinne unserer Annahme, daß in der 
dritten Phase der Verwachsung die Ausbildung der wasserführenden 
Bahnen ungleich schneller fortschreitet als die der Siebröhren. Damit 
wäre aber der Schlüssel zum Verständnis der Ursachen der N-Stauung 
in Pfropfreisern gewonnen. Denn wenn in dieser dritten Phasedes Verwach- 
sungsvorganges die Herstellung von Gefäßverbindungen zwischen Unter- 
lage und Reis die Wasserzufuhr zum Reis erleichtert und diesem dadurch 
die Möglichkeit zu erneuter Assimilation bietet, während gleichzeitig der 
Transport der Assimilate zur Unterlage ganz oder teilweise unterbunden 
bleibt, ist eine Anhäufung von Assimilaten und damit auch von N über der 
Verwachsungsstelle unausbleiblich. Diese Stauung wird so lange ansteigen, 
bis es durch Bildung leitender Phloemstränge möglich gemacht wird, 
wenigstens soviel N in die Unterlagen abzuführen, als vom apikalen Teil 
des Reises zuströmt. Wenn diese Bedingung erfüllt ist, wird die Stauung 
einen konstanten Wert beibehalten. Nach unseren Befunden ist dieser 
Zustand annähernd etwa nach einem 5—6 Wochen währenden Kontakt 
zwischen den beiden Partnern erreicht. 


B. Nachdem hiermit eine Möglichkeit aufgezeigt ist, die Änderungen 
des physiologischen Geschehens im Verlauf der Pfropfsymbiose mit dem 
Ablauf der anatomischen Vorgänge in der Verwachsungszone in Ein- 
klang zu bringen, muß nun noch der Frage nachgegangen werden, inwie- 
weit auch für die von uns aufgefundenen Unterschiede zwischen homo- 
plastischen und heteroplastischen Pfropfungen anatomische Gründe in 
Anspruch genommen werden können. Dank der Untersuchung von 
Funck (2), die der Analyse von Unterschieden in der Verwachsungs- 
weise bei homoplastischen und heteroplastischen Pfropfungen gewidmet 
ist, sind wir gerade bei der Familie der Solanaceen, die auch das Material 
für unsere Untersuchungen geliefert hat, über die Verwachsungsvorgänge 
bei artgleichen und artverschiedenen Pfropfungen relativ gut unterrichtet. 
Funck gelangt bei seiner Untersuchung zu dem Ergebnis, „daß die Ver- 
wachsung nur teilweise der systematischen Verwandtschaft parallel geht‘. 
Er konnte zwar wohl aus einer Anzahl von Pfropfungen der gleichen 
Kombination in der Regel einen größeren Prozentsatz von gutverwach- 
senen Exemplaren bei homoplastischen als bei heteroplastischen Pfrop- 
fungen auslesen. Aber selbst dieses rein quantitative Merkmal erwies 
sich nicht in allen Fällen als zutreffend und ein spezieller, qualitativer 
Unterschied zwischen homoplastischen und heteroplastischen Pfropfungen 
konnte überhaupt nicht erfaßt werden. Die Güte der Verwachsung bei 
den von uns vorzugsweise verwendeten homoplastischen und hetero- 
plastischen Tabakpfropfungen wird von Funck in der folgenden Weise 
charakterisiert. 
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1. Homoplastische Daturapfropfungen. Fast alle Objekte lückenlos glatt ohne 
Vermittlung eines besonderen Wundgewebes verwachsen. 

2. Homoplastische Tabakpfropfungen. 

a) In der Markzone: Bei etwa 65% der Objekte Vereinigung durch einfaches 
en der Markzone; Rest partiell verwachsen nach intensiver Kallus- 

udaung. 

HV in der Kambialzone: Etwa 75% gut verwachsen, vielfach nach 
stärkerer Kallusbildung. 

3. Pfropfungen von Tabak auf Datura. 

a) In der Markzone: 

35% verwachsen ohne wesentliche Kallusbildung, 

10% verwachsen auf groBe Strecken hin, nach intensiver Kallusbildung, 

35% ohne jede Wundreaktion, größtenteils getrennt bleibend. 

b) ————— in der Kambialzone: Etwa 40% gut verwachsen ohne Bildung 
eines besonders umfangreichen Wundgewebes. 

Der von Funck festgestellte Befund läßt sich also in der Weise 
zusammenfassen, daß die Verwachsung in der Kambialzone in 35% der 
Fälle bei homoplastischen Tabakpfropfungen bessere Ergebnisse zeitigte 
als bei heteroplastischen. 

Auf Grund unserer Untersuchungen über die N-Wanderung vom Reis 
in die Unterlage sind wir aber imstande, genauere Angaben über die 
Unterschiede im Verhalten homoplastischer und heteroplastischer Pfrop- 
fungen zu machen. Zunächst ist hervorzuheben, daß die von uns unter- 
suchten artverschiedenen Pfropfungen durchweg höhere N-Stauungen im 
Reis ergaben als ihre homoplastischen Vergleichobjekte. Die Variabilität 
zwischen den einzelnen Exemplaren einer Pfropfkombination war also 
nicht groß genug, um die deutlichen Unterschiede zwischen verschie- 
denen Kombinationen zu verwischen. 

Als speziellere Ursachen für den Unterschied in der N-Stauung bei 
homoplastischen und heteroplastischen Reisern kommen in Betracht: 

a) die Ausbildung des Gefäßsystems, 

b) die Ausbildung der Siebröhrenbahnen und 

c) die Eiweißspezifität der zu den heteroplastischen Pfropfungen ver- 
wendeten Arten. 

a) und b) Die N-Stauung an der Basis der Reiser kommt, wie wir 
oben gesehen haben, dadurch zustande, daß die N-Abwanderung durch 
die Pfropfzone mit der N-Zufuhr vom apikalen Teil des Reises nicht 
gleichen Schritt hält. Wenn das Ausmaß dieser Stauung bei hetero- 
plastischen Reisern größer ist als bei homoplastischen, so muß der Quo- 
zugeführter-N |; ersteren einen höheren Wert aufweisen als bei 
abgeleiteter-N 
letzteren. Dieses Ergebnis könnte dadurch zustandekommen, daß der 
Zähler des Bruches erhöht oder der Nenner vermindert wird oder end- 
lich auch dadurch, daß der Zähler in geringerem Maße abnimmt als der 
Nenner. Diese letztere Möglichkeit wäre dann gegeben, wenn bei unserer 
heteroplastischen Pfropfung die wasserführenden und die assimilate- 
führenden Bahnen schlechter ausgebildet wären als bei den artgleichen 
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Transplantaten, wobei aber die Unterschiede in der Ausbildung der 
basipetal gerichteten Leitungswege als größer anzunehmen wären als die 
des acropetal gerichteten Gefäßsystems. Diese letztere Möglichkeit 
scheint mir bei unseren Pfropfungen verwirklicht zu sein, da einerseits 
der höhere Trockensubstanzgehalt und das höhere „physiologische Alter“ 
der heteroplastischen Reiser von einer verminderten Wasserzufuhr zeugen, 
während andererseits der erhöhte N-Gehalt der Stengelbasis dieser Reiser 
auf ein besonders geringes Leistungsvermögen des Siebröhrensystems im 
Verbindungsgewebe hinweist. Diese Annahme läßt sich auch mit dem 
besonderen Verhalten in Einklang bringen, welches homoplastische und 
heteroplastische Reiser bei Verdunkelung zeigen (s. S. 761). 

c) Manche unserer Versuchsergebnisse (s. S. 743 und S. 766) lassen 
darüber hinaus den Schluß zu, daß die Schwierigkeit der normalen 
Abwanderung von N-Substanzen aus dem heteroplastischen Reis in die 
Unterlage nicht allein durch die anatomischen Verhältnisse der Ver- 
bindungsgewebe zu erklären sei, sondern daß hierbei auch die Eiweiß- 
spezifität der Pfropfpartner eine Rolle spiele. Auf Grund unserer bis- 
herigen Befunde läßt sich diese Frage aber noch nicht entscheiden. 

C. Zu einer gesicherten Stellungnahme können wir dagegen auf 
Grund unserer Versuche in der von Kostorr aufgeworfenen Frage einer 
Immunisierung heteroplastischer Reiser durch Antigene der Unterlage 
gelangen. Freilich müssen wir uns hierbei auf die an einer heteroplasti- 
schen Pfropfkombination gemachten Erfahrungen beschränken. 

Von einer Darstellung der Grundlagen dieser Theorie kann hier 
abgesehen werden, da die einschlägigen Arbeiten Kostorrs von uns an 
anderer Stelle (22, S. 506—513 und 577 f., 1932) ausführlicher besprochen 
wurden. 

Zunächst sollen jene Punkte hervorgehoben werden, in denen unsere 
eigenen Befunde die Ergebnisse Kostorrs bestätigen konnten. 

Kosrorr stellte schon in der ersten größeren Arbeit, die er diesen 
Fragen gewidmet hat, die Behauptung auf, daß die Reiser gewisser 
heteroplastischer Pfropfkombinationen Präzipitine gegen das Eiweiß der 
Unterlage gewinnen können, und daß der höchste Präzipitingehalt etwa 
30—45 Tage nach Herstellung der Pfropfungen auftritt. Bei der Nach- 
prüfung der Kostorrschen Versuche konnte schon früher (22, S. 584) 
in Übereinstimmung mit Kostorr festgestellt werden, daß in manchen 
Fällen der Preßsaft aus Reisern, und zwar meist aus den unmittelbar 
über der Verwachsungszone gelegenen Pflanzenteilen, ein hohes Prä- 
zipitationsvermögen aufwies. Gleichzeitig wurde auch schon an dieser 
Stelle (22, a. a. O., S. 580) auf die Möglichkeit eines Zusammenhanges 
zwischen dem hohen Präzipitationsvermögen mancher Reiser und deren 
teilweise beträchtlichem Eiweißgehalt hingewiesen. Unsere vorliegen- 
den Versuche lassen nun mit der größten Deutlichkeit erkennen, daß 
der Gehalt von Pfropfreisern an N und ganz besonders an Eiweiß dem 




















Kenntnis der Stoffwechselgemeinschaft zwischen Pfropfpartnern. 777 


normaler Pflanzen — wenigstens in der Pfropfzone — ganz betrachtlich 
überlegen ist. AuBerdem geht auch aus unseren Versuchen hervor, daB 
das Maximum dieser N-Stauung etwa nach 5wôchigem Pfropfkontakt 
auftrat. In diesen Punkten herrscht also zwischen unseren Befunden 
und den Ergebnissen Kosrorrs vollste Übereinstimmung. 

Dagegen bedeutet es einen schweren Einwand gegen die Kostorrsche 
Theorie, daß die N-Stauung, obschon in schwächerem Maße, auch bei 
homoplastischen Pfropfreisern in Erscheinung trat. Denn Kostorr er- 
klärt die Steigerung des Präzipitingehaltes als Folge einer Reaktion des 
Reises gegen das artfremde Eiweiß der Unterlage. Wenn aber beide 
Pfropfpartner der gleichen Art angehören, kann von einer ,,immunisieren- 
den“ Wirkung nicht die Rede sein. Man könnte hier einwenden, daß 
einerseits vielleicht der von mir vermutete Zusammenhang zwischen 
Präzipitationsvermögen und N-Gehalt lediglich auf einer Fiktion beruhe, 
und daß andererseits die von mir untersuchte Pfropfkombination eine 
Ausnahmestellung einnehme. Hiergegen läßt sich aber das Folgende 
geltend machen. 

1. Der Zusammenhang zwischen Präzipitationsvermögen und N-Ge- 
halt wurde von Kosrorr (6, S. 67) selbst festgestellt; nach seiner An- 
nahme äußert sich die Immunisierung des Reises unter anderem in einer 
durch Lysine der Unterlage bewirkten Eiweißdissimilation, deren Pro- 
dukte — die Aminosäuren — ein Maß für den Grad dieser Immunisierung 
bilden. Die Prüfung auf Antikörper in einem bestimmten Gewebe 
erfolgt also nach Kostorr sowohl durch Beobachtung der Präzipitin- 
reaktion als auch durch Bestimmung des Aminosäuregehaltes im Gewebe. 

2. In Übereinstimmung mit Kostorr konnten auch wir in den 
Reisern heteroplastischer Pfropfungen einen hohen Aminosäuregehalt 
feststellen. Aber diese Aminosäuren traten nicht als Produkte einer 
Eiweißspaltung auf, sondern im Gegenteil im Gefolge einer N-Stauung, 
an der die Eiweißkörper in viel stärkerem Maße beteiligt waren als die 
Aminosäuren. Bezogen auf den Gesamt-N oder auf den Eiweiß-N ist 
also der Aminosäuregehalt in Pfropfreisern gleichhoch oder sogar niedriger 
als in Kontrollpflanzen. 

3. Die heteroplastische Pfropfkombination, mit der unsere Versuche 
ausgeführt wurden, war mit aus dem Grunde gewählt worden, weil 
Kostorr die Reiser dieser Kombination mit positivem Erfolg auf ihren 
Gehalt an Lysinen und Präzipitinen geprüft hatte (6, S. 67). 

Indem sich nun bei unseren Versuchen herausstellte, daß einerseits 
auch an der Basis homoplastischer Pfropfreiser eine Stauung von N- 
Substanzen einsetzt, und daß andererseits die Anreicherung von Amino- 
säuren auch bei den von Kostorr selbst benutzten Versuchsobjekten 
auf ganz andere als die von Kostorr herangezogenen Ursachen zurück- 
zuführen ist, scheint mir die Kostorrsche Theorie in ihren Grundlagen 
erschüttert zu sein. Auch die letzte Arbeit Kostorrs (7), die in meinen 
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früheren Untersuchungen noch nicht berücksichtigt werden konnte, ent- 
hält keinerlei Angaben, die zu einer positiven Einstellung Veranlassung 
geben kénnten. Denn auch in dieser Arbeit wird an die Tatsache, daB 
sich in den allein geprüften heteroplastischen Reisern Aminosäuren an- 
häufen, die Anschauung geknüpft, daB es sich hierbei um eine im Gefolge 
der Immunisierung einsetzende Eiweißdissimilation handle. An diese 
Anschauung schlieBt sich dann weiterhin die sehr problematische Ansicht, 
daB die Aminosäuren und Peptone unmittelbar an der Präzipitinreak- 
tion beteiligt sind. 

Bei Abwägung all dieser Momente gelangen wir zu dem Ergebnis, 
daß die in Pfropfungen auftretenden Phänomene von Kostorr zwar 
richtig erkannt, aber falsch gedeutet wurden. 

Die primäre Ursache des besonderen Verhaltens der Pfropfreiser ist 
in der Unterbrechung der Leitungsbahnen durch die Vornahme der 
Pfropfung zu erblicken. Infolge dieser Unterbrechung der Leitungs- 
bahnen kommt es in homoplastischen und heteroplastischen Reisern zu 
einer Anreicherung von N-Substanzen. Bei der Herstellung von Preß- 
saft geht ein Teil dieser N-Substanzen in den Extrakt über und kann 
eine Erhöhung von dessen Fällungsvermögen hervorrufen. Daß freilich 
eine strenge Proportionalität zwischen Gesamt-N- oder Eiweißgehalt und 
Fällungsvermögen nicht besteht, wurde mit besonderer Schärfe von 
Morrrz (13, S. 664) betont und auch von uns (a. a. O., S. 531) hervor- 
gehoben. Dieser Mangel einer strikten Proportionalität trat auch bei 
einer Präzipitinreaktion zutage, die unter Verwendung der auf S. 740 
näherbeschriebenen Versuchspflanzen am 22.8. ausgeführt wurde. Bei 
diesem Versuch wies der Preßsaft aus dem homoplastischen Reis das 
größte Präzipitationsvermögen auf, hieran schlossen sich die Extrakte 
aus den beiden heteroplastischen Reisern und an letzter Stelle folgte 
der Preßsaft aus der normalen Pflanze. Auch dieses Versuchsergebnis 
kann mit der Theorie einer Immunisierung der Reiser durch artfremdes 
Eiweiß nicht in Einklang gebracht werden. Die Ergebnisse unserer 
Untersuchungen führen also zu dem Schluß, daß keine Erfahrungen vor- 
liegen, die die Annahme einer immunitären Beeinflussung von Reis und 
Unterlage heteroplastischer Pfropfungen zu stützen vermögen. 


Zusammenfassung. 
1. Von einer größeren Anzahl von gleichartigen Tabakreisern wurde 
die eine Hälfte auf homoplastische Unterlagen, die andere Hälfte auf 
entblätterte Sprosse von Datura stramonium aufgepfropft. 
2. In verschiedenem zeitlichen Abstand vom Pfropftermin wurde der 
N-Gehalt von Reisern und Unterlagen geprüft. 
3. In den ersten Wochen nach Vornahme der Pfropfungen machte sich 
ein Unterschied weder zwischen Pfropfungen und Kontrollpflanzen noch 
zwischen homoplastischen und heteroplastischen Transplantaten geltend. 
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4. Nach längerem Pfropfkontakt aber trat an der Basis der Reiser 
eine starke N-Stauung auf, die bei heteroplastischen Reisern einen 
höheren Wert erreichte als bei homoplastischen. 

5. An dieser N-Stauung ist, namentlich bei heteroplastischen Pfrop- 
fungen, der Eiweiß-N in hervorragendem Maße beteiligt. 

6. Der N-Anreicherung im basalen Teil der Reiser entspricht bei den 
heteroplastischen Pfropfungen eine N-Verarmung der apikalen Teile der 
Unterlagen. 

7. Durch Verdunkelung der Reiser oder durch Stecklingsbildung aus 
Unterlagen läßt sich eine nachweisbare Einwanderung von N aus homo- 
plastischen und heteroplastischen Reisern in die Unterlagen erzielen. 

8. Die Verdunkelung der Reiser führt aber, namentlich bei den besser 
mit Wasser versorgten homoplastischen Pfropfungen, auch zu einer 
acropetal gerichteten N-Strömung, die den nach abwärts geleiteten Strom 
teilweise aufhebt. 

9. Es wird der Versuch unternommen, die Ergebnisse unserer N- 
Bestimmungen mit früheren Befunden über den zeitlichen Ablauf der 
Verwachsungsvorgänge in Pfropfungen in Einklang zu bringen. 

10. Ebenso werden die Parallelen aufgezeigt zwischen den anatomi- 
schen Unterschieden des Verwachsungsgewebes bei homoplastischen und 
heteroplastischen Pfropfungen und den von uns aufgefundenen Unter- 
schieden im Wert der N-Stauung. 

11. Manche unserer Ergebnisse sprechen dafür, daß der N-Austausch 
zwischen den Partnern heteroplastischer Pfropfungen nicht nur durch 
das anatomische Ungenügen des Verwachsungsgewebes, sondern auch 
durch die Eiweißspezifität der beiden Arten erschwert wird. Eine sichere 
Entscheidung dieser Frage läßt sich aber auf Grund dieser Ergebnisse 
noch nicht fällen. 

12. Dagegen sprechen unsere Versuchsergebnisse mit aller Deutlich- 
keit gegen die Richtigkeit der von Kostorr aufgestellten Theorie einer 
immunitären Beeinflussung der Reiser durch heteroplastische Unterlagen. 


Die Arbeit verdankt ihr Entstehen dem freundlichen Entgegenkommen 
von Herrn Prof. v. WETTSTEIN, des Direktors der Botanischen Anstalten 
in München, der mir die Auswertung der teilweise neu geschaffenen 
Arbeitsmöglichkeiten im Institut gestattete. 

Hierfür sowie für sein stetiges Interesse am Fortgang der Arbeit bin 
ich ihm zu ergebenem Danke verpflichtet. 
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BLUTENOKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
MIT HUMMELN VI. 


DIE REICHWEITE DER OPTISCHEN FERNANLOCKUNG. 


Von 
Hans KUGLER 
(Dresden). 
Mit 3 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 3. März 1933.) 


Einführung. 

Frühere Untersuchungen (KvsLer 1930, 1931, 1932, 1933) haben 
sich mit der Wirkung einzelner Blütenfaktoren auf Hummeln als Besucher 
beschäftigt. Dabei konnte festgestellt werden, daß sich die an bestimmte 
Blüten gebundenen Tiere beim Anflug erst nach der Farbe, unmittelbar 
vor der Blüte beim Besuche nach dem oft auch nur schwachen Blumen- 
duft richten. Es blieb noch unbeachtet, wie groß die Reichweite der 
optischen Fernanlockung ist, d.h. aus welcher Entfernung der Anflug 
erfolgt, und inwieweit er von der Größe und Verteilung der Blüten ab- 
hängig ist. Diese Lücke soll die vorliegende Untersuchung, die vornehm- 
lich mit Bombus terrester L. durchgeführt ist, ausfüllen. 

Das Bestreben, eine Methode zur exakten Bestimmung der Größe des 
Anfluges zu finden, führte zu mehrwöchentlichen ergebnislosen Vorunter- 
suchungen. Auch folgende von anderen Autoren in ähnlichen Fällen 
mit Erfolg benutzte Versuchsanordnung erwies sich als unbrauchbar. 
Zwei oder drei Blütenmodelle wurden voneinander durch Papierbogen 
getrennt. Die Tiere konnten so nur von einer Seite her zu den Modellen 
fliegen. Die Entfernung der Modelle vom vorderen Rand der Papier- 
bogen war ein genauer Maßstab für die Bestimmung der Größe des 
Anfluges. Doch flogen die Tiere bei dieser Anordnung nie direkt nach 
den Modellen, sondern ließen sich am Eingang zu diesen von den Papier- 
bogen gebildeten Räumen auf den Boden nieder und suchten laufend 
nach den Modellen. So blieb nichts anderes übrig, als die Größe des 
Anfluges zu schätzen. Als Anflug wurde dabei die letzte geradlinig 
auf das Objekt gerichtete und durch keine Kurven unterbrochene Flug- 
strecke aufgefaßt. Um eine genauere Beobachtung zu ermöglichen, 
wurde bei den Versuchen jedes Tier einzeln auf die Objekte losgelassen, 
seine Flugbahnen aufgezeichnet und die Größe des Anfluges in Zenti- 
metern geschätzt. Als Versuchsraum diente ein Zimmer, dessen Fenster 
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durch Rolladen abgedunkelt waren. Der Versuchsplatz war ein Tisch, der 
mit schwarzem Tonpapier vom Ausmaß 130 x 145 cm bedeckt war. Durch 
eine 60 Watt-Opallampe im Abstand von 1 m konnte er beleuch- 
tet werden. Die einzelnen Objekte waren auf schwarzlackierten Draht- 
ständern von 10—13cm Höhe (s. Abb. 1) befestigt. Dadurch konnte 
erreicht werden, daß sie von den Tieren nur im Fluge und nicht durch 
Laufen und Klettern erreicht werden konnten. Ich bin mir sehr wohl 
bewußt, daß in dem Umstand der Bestimmung der Anflugsweite durch 
Schätzen eine erhebliche Fehlerquelle steckt. Doch fanden so viele 
Schätzungen statt, daß sich die einzelnen Fehler wohl 
wieder ausgleichen. 

Anschließend soll gleich eine weitere Schwierigkeit 
erwähnt werden. Die in den einzelnen Versuchen 
gewonnenen Ergebnisse zeigen nur, aus welcher Ent- 
fernung die einzelnen Objekte von den Tieren jeweils 
beachtet wurden, aber nicht, aus welcher sie noch gesehen 
werden können. Natürlich kann nur beachtet werden, 
was innerhalb der Sehweite liegt; aber umgekehrt wird 
auch viel nicht beachtet, was innerhalb der Sehweite 
liegt, da hier noch komplizierte psychische Vorgänge 
eingeschaltet sind. Ich möchte nur trotz aller Ver- 
schiedenheit des Baues und der Akkommodation an das 
menschliche Auge erinnern, das auch nicht alles beachtet, 
was innerhalb seiner Sehweite liegt, selbst wenn wir da- 
nach suchen (z. B. nach einem verlorenen Gegenstand). 
Bei einem hinreichend großen Untersuchungsmaterial 

Abb. 1. können wir annehmen, daß die größten Entfernungen, 

aus denen noch Objekte beachtet werden, der Sehweite 

entsprechen oder ihr wenigstens nahekommen. Die Durchschnittsent- 
fernungen, aus denen Objekte beflogen werden, sind dagegen wesentlich 
kleiner. An ihrem Zustandekommen sind außer der Sehweite noch die 
Lage der Objekte zur Flugrichtung, ihr Farb- bzw. Helligkeitskontrast 
zur Umgebung und besonders auch der Reaktionszustand der Tiere 
beteiligt. Zu diesem Fragenkomplex gehört auch das alte Problem, daß 
manche Tiere nur Gegenstände beachten, die sich bewegen. Der aus dieser 
Erfahrungstatsache oft gezogene Schluß, daß diese Tiere auch nur bewegte 
Objekte sehen, scheint mir sehr unwahrscheinlich. Er wird auch von 
WAGNER gezogen, wenn er eine „außerordentlich charakteristische und 
wichtige Eigentümlichkeit des Sehvermögens bei den Hummeln‘“ erwähnt, 
„eine Eigentümlichkeit, welche darauf hinweist, daß ihr Sehen in diesem 
Sinne nicht unserem Sehen entspricht.: sie sehen einen Gegenstand, wenn 
derselbe sich bewegt, und sehen ihn nicht, wenn er in Kuhe ist oder sich 
nur langsam bewegt‘. WAGNER (S. 43) kommt zu diesem Ergebnis durch 
die Erfahrung, daß Hummeln beim Experimentieren in ihrem Nest nur 
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dann die ,,Anwesenheit des fremden, feindlichen Gegenstandes‘‘ bemerken, 
sobald dıe Hand raschere Bewegungen ausführt, während die Tiere bei 
langsamen Handbewegungen „nichts bemerken‘ und sich ruhig weiter- 
beschäftigen. Dazu ist zu sagen, daß aus dem Ausbleiben der Reaktions- 
bewegung nicht ohne weiteres geschlossen werden kann, daß die Tiere 
auch tatsächlich von den langsamen Handbewegungen „nichts merken“. 
Die Tiere können dadurch hervorgerufene Veränderungen sehr wohl 
merken, aber, weil sie im Rahmen der üblichen in einem belebten Nest 
stattfindenden Veränderungen bleiben, darauf nicht so reagieren, wie sie 
dies bei rascheren und vollständig ungewohnten Veränderungen machen. 
Außerdem kommt es auch bei uns Menschen vor, daß wir oft langsame 
Bewegungen in unserer Umgebung nicht merken (z.B. wenn uns ein 
Taschendieb die Brieftasche abnimmt!). Aber daraus den Schluß zu 
ziehen, daß wir nur rasch bewegte Objekte sehen können, wäre doch mehr 
als verkehrt. 


I. Wieweit beachten Hummeln beim Umherlaufen ihre Umgebung? 

Bevor wir uns mit der Länge des Anfluges der Tiere beschäftigen, 
wollen wir erst die Frage aufwerfen, wieweit auf einer Ebene umher- 
laufende Hummeln ihre Umgebung beachten. Dieses Problem ist beson- 
ders für den Besuch von Blütenständen oder dichtstehenden Einzelblüten 
von Bedeutung, da in solchen Fällen die Tiere, wenn sie sich einmal 
niedergelassen haben, gewöhnlich von Blüte zu Blüte laufen oder klettern. 

Die Durchführung der Versuche gestaltete sich verhältnismäßig ein- 
fach. Es wurden Tiere auf gelbe Trichtermodelle von 23 mm Durch- 
messer, wie sie aus früheren Untersuchungen bekannt sind, dressiert. 
Die bereits „gebundenen“ Tiere erhielten mehrere Modelle auf dem in 
der Einleitung genannten, mit schwarzem Papier bedeckten Tisch. Die 
Modelle waren, wie aus Abb. 2 hervorgeht, an kleinen schwarzüberzogenen 
Hölzchen befestigt. Ihr unterer Rand befand sich etwa 5—10 mm über 
dem Boden. Die gelbe Farbe stand in lebhaftem Kontrast zum schwarzen 
Untergrund. Die Hummeln suchten auf dem schwarzen Papier unter 
lebhaftem Fühlerspiel umher und fanden auch vereinzelt Modelle, deren 
Zuckerwasser sie leerten. Öfter aber liefen sie in einer Entfernung von 
2—3 cm, den Kopf gegen die Modelle gerichtet, an ihnen vorbei. Auch 
in den Fällen, wo die Tiere die Modelle fanden und ausbeuteten, erfolgte 
der geradlinige ‚Anlauf‘ auf die Trichter aus Entfernungen von 2—3, 
höchstens 4cm. Der Versuch wurde verschiedentlich wiederholt, das 
Ergebnis blieb aber stets dasselbe. 

In anderen Versuchen erhielten Tiere, die ebenfalls an die gelben 
Trichtermodelle „gebunden‘‘ waren, diese auf Hölzchen, die mit braunem 
Packpapier überzogen waren. Diesmal befanden sich die Farbtrichter 
etwa 2 cm über der oberen Hölzchenfläche (s. Abb. 3). Die übrigen Ver- 
suchsbedingungen waren den obigen gleich. Die Hummeln liefen lebhaft 
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umher und fanden auch die braun überzogenen Hélzchen. Ein Teil der 
Tiere betastete sie mit den Fühlern und wandte sich von ihnen wieder 
ab (offenbar, ohne die Farbtrichter bemerkt zu haben!). Ein anderer 
Teil kletterte auf sie hinauf. Einige von diesen besuchten die Modelle 
und leerten deren Zuckerwasser. Doch gab es auch viele, die auf dem 
Hölzchen umhersuchten, die Farbtrichter aber offenbar nicht fanden, 
obwohl in manchen Fällen deren oberer Rand nur !/,—1!/, em über dem 
Rücken der Tiere lag. Daß diese Besucher tatsächlich 
das Futterobjekt nicht erkannten, und nicht nur etwa 
keine ,,FreBlust“ hatten, ging aus folgenden Stich- 
proben, die zur Durchführung kamen, hervor. Einzelnen 
Hummeln, die eben das Hölzchen wieder verlassen 
hatten, ohne aber die Farbtrichter beachtet zu haben, 
Abb. 2. hielt ich den gleichen Farbtrichter (um Versuchsfehler 
môglichst auszuschalten!) in die Laufbahn. Sobald die 
Tiere sich diesen auf einige Zentimeter Entfernung genähert hatten, 
eilten sie geradlinig darauf zu, streckten sofort den Riissel und leerten 
das Zuckerwassernäpfchen. Sie mußten sich also offenbar im Zustand 
des Nahrungstriebes befunden haben und ihr Verhalten 
auf den Holzklétzchen ist nur so zu erklären, daB sie 
die Farbobjekte nicht sahen. 
Als Ergebnis können wir also feststellen, daß 
Hummeln, die sich auf einer Ebene laufend fort- 
bewegen, nur einen kleinen Raum von wenigen Zenti- 
metern Ausdehnung beachten. 
Ich méchte bei dieser Gelegenheit auf eine inter- 
essante Studie von BAUMGÄRTNER hinweisen, der bei 
Versuchen mit der Honigbiene fand, daß die Tiere 
Abb. 3. „beim Anflug an eine vertikal gestellte Form den 
tiefsten Punkt des Flugloches, weil dieser ihr Landungs- 
platz ist, ‚fixieren‘; Quadrate von 5 mm Seitenlänge werden innerhalb 
eines Kreises von 15 mm Durchmesser um den tiefsten Punkt des Flug- 
loches wahrgenommen“. Ebenso wie die Bienen beim Anflug auf ein 
Objekt eine verhältnismäßig kleine Fläche „fixieren“, müssen wir uns 
auch vorstellen, daß die Hummeln beim Laufen nur ihre nächste 
Umgebung in wenigen Zentimetern Abstand vor sich beachten. 
Inwieweit dieses Ergebnis mit der Morphologie des Hummelauges 
übereinstimmt, mag dahingestellt bleiben. Eine derartige Untersuchung 
würde weit über den Rahmen meiner ‚blütenökologischen Unter- 
suchungen“ hinausgehen, da dabei nicht nur der feinere Bau der 
Ommatidien, sondern vor allem deren nervöse Kopplung (s, RaMON y 
Casaz und Dominco SÄNCHEZ, zit. bei BAUMGÄRTNER!) zu beachten 
wäre. 
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IL. Aus welcher Entfernung fliegen Hummeln Bliitenmodelle an? 

Die Frage, aus welcher Entfernung Hummeln Bliiten beachten und 
anfliegen, hat bereits durch WAGNER eine Untersuchung erfahren. Er 
fand, „daß die Entfernung, auf welche hin die Hummeln Blüten nach 
ihrer Farbe unterscheiden können, nur unbedeutend ist und 70 em nicht 
übersteigt‘. Doch spielt dabei auch die Größe der Blüte eine erhebliche 
Rolle. Bei kleinen Blüten konnte WAGNER feststellen, daß sie selbst 
aus 35 cm Entfernung nicht erkannt werden. Größere Blumenbeete sollen 
dagegen schon aus mehreren Metern, in einem Falle aus 10—12 m, be- 
merkt werden. 

Da solche Schätzungen und Messungen in der Natur stets mit erhöhten 
Schwierigkeiten und damit auch vermehrten Fehlerquellen verbunden 
sind, führte ich meine Untersuchungen auf dem in der Einleitung an- 
gegebenen Wege im Zimmer durch. Die nähere Durchführung erfolgte 
in zwei Versuchsreihen. 

In der ersten Versuchsreihe wurden den Hummeln insgesamt sechs 
Trichtermodelle geboten, die nach Art der Abb. 1 auf schwarzlackierten 
Drahtgestellen befestigt waren. Ein Teil der Modelle (in den ersten drei 
Versuchen 4, in den letzten drei Versuchen 3, also die Hälfte) hatte einen 
Durchmesser von etwa 23 mm, der Rest nur einen solchen von 13 mm. 
Diese Objekte waren nach ganz bestimmten Plänen, die bei jedem Ver- 
such anders waren, aufgestellt. Ihr gegenseitiger Abstand schwankte 
zwischen 40 und 100 cm. Die Tabelle 1 gibt die in den sechs Versuchen 
festgestellten Anflüge nach einzelnen Tieren geordnet wieder. 
































Tabelle 1. 
Länge des Anfluges von Hummeln ( Bombus terrester L.) in Zentimetern 
auf Modelle von 23 mm Durchmesser auf Modelle von 13 mm Durchmesser 
Tiere: C 1 C2 C3 C 1 C 2 C3 
5—10 10—15 20—30 10 5 15—20 
10 10 20 10—15 5—10 10 
10 10—20 30 5 10 15 
10 5—10 20—30 20 10 10 
20—30 15 20 10 10—15 10 
20 20 30 10 10 
20 20 30 15 10 
10—20 10 30—40 10—15 5 
20—30 30 15 
30—40 30 
20 20—30 
20 20 
15 20 
40 20 
30 10 
15 
Durch- 
schnitt 20,2 15,5 23,1 11,9 9,0 10,9 
Gesamtdurchschnitt 20,3 cm 10,8 cm 





Planta Bd. 19. 51b 
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Ergebnis. Die Tabelle zeigt, daB die längsten gerade gerichteten 
Anfliige bei den gréBeren Modellen (23mm Durchmesser) etwa 40 cm 
maBen, bei den kleineren (13 mm Durchmesser) dagegen nur etwa die 
Hälfte gleich 20cm. Auch die durchschnittliche Entfernung, aus der die 
Tiere die Objekte im Fluge beachteten, war bei den größeren Modellen 
mit etwa 19 cm nahezu doppelt so groß wie bei den kleineren mit 10,6 em. 

In einer zweiten Versuchsreihe wurden den Tieren unter sonst gleichen 
Bedingungen wieder sechs Objekte geboten, von denen zwei Trichter- 
modelle von etwa 48 mm Durchmesser, zwei ebensolche von etwa 23 mm 
Durchmesser waren, während die beiden übrigen nur Scheibchen von 
etwa 9—10 mm Durchmesser um die Glasnäpfchen besaßen. Die Tabelle 2 
zeigt die Ergebnisse der drei Versuche. 






































' Tabelle 2. 
Länge des Anfluges von Hummeln / Bombus ierrester L.) in Zentimetern 
auf Modelle von auf Modelle von 
von 48 mm Durchmesser 23 mm Durchmesser 10 mm Durchmesser 
Tiere: C1 c2 C 3 C1 C 2 C 3 ca C2 C3 
10 20 30—40 | 16-20 | 20—30| 20-30 | 10-20 | 10—20! 10 
10—20 | 30-40 | 10 10 30 20—30 | 10—15; 10—20 | 10 
30—40 | 30 20—30] 15 20 20 10—15 
30 30 30 20 20—30 
30 30—40 | 30—40 | 10—20 10 
30 30—40 | 30—40 | 30 10—20 
30-40 30 20 
40 20 30—40 
30—40 
20 
40 
40 
20 
Durch- 
schnitt 28,1 30,8 28,8 17,5 25 21,9 13,3 15 10 
Gesamt- 
durchschnitt 29,1 cm 20,9 cm 12,9 cm 








Das Ergebnis entspricht dem des vorigen Versuches. Als längste 
geradlinige wurden wieder solche von etwa 40 cm festgestellt, die 
besonders zahlreich auf die Modelle mit 48 mm Durchmesser entfielen. 
Diese wurden auch aus einer durchschnittlichen Entfernung von etwa 
29 em beachtet, während die durchschnittliche Länge des Anfluges auf 
Modelle von 23 mm Durchmesser nur etwa 21 cm und die auf solche mit 
10 mm-Scheibchen nur etwa 13 cm betrug. Diese Ergebnisse fügen sich 
denen der ersten Versuchsreihe recht gut an. Wenn die Scheibchen von 
10 mm Durchmesser auf etwas größere Entfernung wirkten, wie die 
Trichtermodelle von 13 mm Durchmesser (erste Versuchsreihe!), so mag 
dies, sofern der geringfügige Unterschied nicht innerhalb der Fehler- 
grenze liegt, darauf zurückzuführen sein, daß das Farbscheibchen schatten- 
los ist und so stärker leuchtet als das entsprechende Trichtermodell. 
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In einer dritten Versuchsreihe erhielten die Tiere insgesamt vier 
Objekte in gegenseitigen Abständen von 44—88 em vorgesetzt. Zwei 
waren davon ,,Scheibchenmodelle“ von 10mm Durchmesser (wie im 
vorigen Versuch) und zwei waren ,,Blütenstände‘‘, die aus fünf solchen 
Scheibchenmodellen zusammengesetzt waren. Der Durchmesser dieser 
Blütenstände belief sich auf 4—5 cm. 
































Tabelle 3. 
Länge des Anfluges von Hummeln / Bombus terrester L.) in Zentimetern 
auf „Blütenstände‘ aus 5 Scheibchen- auf Einzelmodelle, Scheibchenmodelle 
modellen (10 mm) (10 mm) 
Tier: C 1 C2 C3 C 1 c 2 C 3 
20—30 10-20 30 10 10 10—20 
30—40 40 40—50 30 15 20 
10 20 20—30 19 20 20 
10—20 20 30—40 10 10 
30—40 30 20—30 10—15 16—20 
30 20—30 10 
15 15 
10—20 
30 
10—20 
30 
50 
Durch- 
schnitt 24,0 24,3 28,3 16,6 129 16,3 
Gesamtdurchschnitt 26,2 cm 14,8 cm 





Ergebnis. ‘Wie in den vorigen Versuchsreihen fanden die kleinen 
Objekte (10-mm-Scheibchen) erst in geringerer Entfernung Beachtung 
(Durchschnitt 14,8 cm), während ihr Zusammentreten (bereits von nur 
fünf Stück!) zu einem ‚Blütenstand‘ die Tiere aus Entfernungen von 
40—50 em anzog (Durchschnitt 26 em!). 

Zusammenfassend läßt sich bemerken, daß Hummeln ihre Dressur- 
objekte bzw. Blüten erst in verhältnismäßig geringer Entfernung beach- 
ten. Für Objekte mit einem Durchmesser von 48 mm betrug diese maxi- 
mal 40—50 em, im Durchschnitt jedoch nur 29cm. Dabei handelt es 
sich um einen Durchmesser, wie er bei Hummelblumen (Einzelblüten) 
bei uns nicht allzu häufig vorkommt. In gleicher Weise wirken auch 
Blütenstände von ähnlichem Ausmaß mit verhältnismäßig kleinen Kronen 
auf diese Entfernung. Damit ist also die ökologische Bedeutung der 
Häufung von Blüten zu Blütenständen experimentell erwiesen, die ja 
bei den Hummelblumen eine außerordentliche Verbreitung erfahren hat. 
Gerade die Pflarzenfamilien mit röhren- oder trichterförmigen Blüten, 
die also auf langrüsselige Bestäuber angewiesen sind, besitzen großen- 
teils kleinere, aber zu Blütenständen vereinigte Blüten. Trichtermodelle 
von 23 mm Durchmesser erfahren dagegen nur mehr aus einer durch- 
schnittlichen Entfernung von 20—21 cm Beachtung, solche von 13 mm 
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Durchmesser nur mehr aus etwa 11 cm. Bliiten mit dem letztgenannten 
geringen Durchmesser kommen einzeln unter den Hummelblumen wohl 
auch nur ausnahmsweise vor. Meist sind derartige Bliiten zu In- 
floreszenzen oder ,,Blumen höherer Ordnung“ vereinigt. 

Wie die Tabellen zeigen, besteht bei den Trichtermodellen von 13 mm 
und 23 mm Durchmesser eine lineare Beziehung zwischen Durchmesser 
des Trichters und Länge des Anfluges (die Scheibehenmodelle dürfen 
wegen ihrer anderen Gestalt nicht damit verglichen werden; s. oben). 

Durchmesser 13 mm Anflug 11 cm 
Durchmesser 23 mm Anflug 20,5 cm. 

Dieser Beziehung fügen sich die Ergebnisse bei den 48-mm-Otjekten 
nicht mehr. Ihr durchschnittlicher Anflug ist zu gering. Ob diese Ab- 
weichung vielleicht auf dem Umstand beruht, daß 40—50 cm überhaupt 
die Sehgrenze für Hummeln ist oder anderweitig zu erklären ist, muß 


noch dahingestellt bleiben. 


III. Die Bedeutung der Blütengröße und Blütenstandsbildung für die 
Fernanlockung. 

Die oben näher ausgeführten drei Versuchsreihen haben gezeigt, daB 
die Entfernung, aus der die einzelnen Blüten angeflogen werden, von 
der Größe der ,,Blumen“ abhängig ist. Da größere Blüten auf größere 
Entfernung wirken, werden sie wohl auch von einer größeren Anzahl 
von Tieren beachtet und damit auch besucht werden als kleinere. Damit 
wächst also die Bestäubungsmöglichkeit mit der Größe der Blüten. 

Diese einfache Überlegung findet so auch eine schöne Bestätigung 
in den Protokollen der drei genannten Versuchsreihen. 

In Versuchsreihe I (fünf Einzelversuche!) wurden die 23-mm-Trichter- 
modelle 69mal, die 13-mm-Trichtermodelle 33mal besucht. Verhältnis 2:1. 

In Versuchsreihe II (drei Einzelversuche!) erhielten die 48-mm- 
Trichtermodelle 40 Besuche, die 23-mm-Trichtermodelle 26 und die 
10-mm-Scheibehenmodelle 10 Besuche. Verhältnis 20 : 13 : 5. 

In Versuchsreihe III (drei Einzelversuche!) erfolgten bei den ,,Bliiten- 
ständen‘“ aus fünf Scheibehenmodellen (10 mm Durchmesser) 46 Besuche, 
bei den gleichen aber einzeln stehenen Modellen 20. Verhältnis 23 : 10. 

Die Versuche zeigen deutlich die Abhängigkeit der Besuchsziffern von 
der Größe der Modelle. Die Versuchsreihen II und III sprechen aber 
dafür, daß diese Abhängigkeit eine viel stärkere ist als die der Länge 
des Anfluges von der Blütengröße. Es mag dies darin seine Erklärung 
finden, daß die größeren Modelle nicht nur auf größere Entfernung sicht- 
bar sind, sondern auch psychisch die Beachtung von Tieren, die in 
geringeren Entfernungen an ihnen vorbeifliegen, in weit größerem Maße 
erregen, als dies die kleineren Modelle in gleicher Entfernung (innerhalb 
ihrer Sichtbarkeitsweite) bewirken können. 
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So beruht der Vorteil größerer Blüten, Blütenstände und sonstiger 
, Schauapparate“ einmal auf ihrer größeren ,,Reichweite‘ und zweitens 
auf ihrer erhöhten Aufmerksamkeitserregung. 


Zusammenfassung. 

1. Hummeln, die auf einer ebenen Fläche laufen, beachten nur ihre 
allernächste Umgebung (wenige Zentimeter weit). 

2. Die Länge des direkten Anfluges auf Blüten ist weitestgehend von 
deren Größe abhängig. Bei einem Krondurchmesser von 48 mm beträgt 
sie kaum über 50 cm, im Durchschnitt nur 29 cm, bei kleineren Objekten 
entsprechend weniger. 

3. Gemäß der stärkeren Fernwirkung größerer Objekte weisen diese 
auch viel höhere Besuchsziffern als die kleineren Formen auf. 

4. Durch das Zusammentreten mehrerer kleiner Einzelblüten zu 
Blütenständen werden in gleicher Weise wie bei großen Einzelblüten 
größere Reichweite und höhere Besuchsziffer erzielt. 





Literaturverzeichnis. 


Baumgirtner, H.: Der Formensinn und die Sehschärfe der Bienen. Z. vergl. 
Physiol. 7 (1928). — Cajal, Ramôn y u. Dom. Sanchez: Contributiön al conocimiento 
de los centros nerviosos de los insectos. Trab. Labor. Invest. biol. Univ. Madrid 13 
(1915). — Kugler, H.: Blütenökologische Untersuchungen mit Hummeln. Planta 
(Berl.) 10 (1930). II. Ber. dtsch. bot. Ges.-49 (1931). — III. u. IV. Planta (Berl.) 
16 (1932). — V. Planta (Berl.) 19 (1933). — Wagner, W.: Psychobiologische 
Untersuchungen an Hummeln. Zoologica, H. 46, III. Stuttgart 1907. 








Boysen Jensen, P. Uber die durch ein- 
seitige Lichtwirkung hervorgerufene 
transversale Leitung des Wuchsstoffes 
in der Avenacoleoptile. S. 335. 

— Uber den Nachweis von Wuchsstoff 
in Wurzeln. S. 345. 

CAMMERLOHER, H. Die Bestäuburgs- 
einrichtungen der Blüten von Aristo- 
lochia Lindneri Berger. 8.351. 

Füsser, K., Die Transpiration und die 
Transpirationswiderstände verschiede- 
ner Pflanzentypen. S. 485. 

GöRLICH, BR. siehe E. G. PRINGSHEIM. 
S. 653. 

v. Haun, F. V. Die Beziehungen zwischen 
Skorbut - Vitamingehalt und Ober- 
flachenaktivitat bei verschiedenen 
Entwicklungsstadien von Erbsen und 
Weizen. S. 87. 

Jaccarp, P. Unaufgekiärte Schwan- 
kungen in der nächtlichen CO,-Abgabe 
bei héheren Pflanzen. S. 713. 

JEDLITSCHKA, FR. siehe E. G. PrINGs- 
HEIM. S. 653. 

KIRCHHEIMER, F., Protoplasma und 
Wundheilung bei Phycomyces. 8. 574. 

Kreis, G. und Lisser, H. Zur Bildung 
der Betaine und der Alkaloide in 
der Pflanze. II. Stachydrin und Tri- 
gonellin. S. 366. 

KoRNMANN, P. siehe F. Larsacn. 8. 482. 

Koznucnow, Z. A. Uber die Natur der 
Extrachromosomen bei Zea Mays L. 
8.91. 

Kvsrer,Hans. BlütenökologischeUnter- 
suchungen mit Hummeln. V. Der 
Blüteneinbruch von Bombus terre- 
ster L. S.279. 


— Bliitendkologische Untersuchungen 
mit Hummeln VI. Die Reichweite der 
optischen Fernanlockung. S. 781. 

LaısacH, F. und Kornmann, P. Zur 
Methodik der Wuchsstoffversuche. 
(Vorläufige Mitteilung.) S. 482. 

Lrsser, H. siehe G. Kier. 


S. 366. 





Autorenverzeichnis. 





Macer, H. Die Endodermis als Grenze 
für Stoffwanderungen. S. 534. 

MENGDEHL, H. Studien zum Phosphor- 
stoffwechsel in der höheren Pflanze. 
I. Die Bestimmung von Pyro- und 
Metaphosphat, sowie von Phosphit 
und Hypophosphit in Pflanzenmate- 
rial. S. 154. 

— siehe J. WEIssFLoG. S. 182 
S. 242. 

MEYER, Fritz JÜRGEN. Uber das Leit- 
bündelsystem von Pandanus utilis und 
den Begriff der ,,zusammengesetzten 
Leitbündel“. S. 607. 

Morxess, K. Die Vakuuminfiltration im 
Ernährungsversuch. (Dargestellt an 
Untersuchungen über die Assimilation 
des Ammoniaks.) S. 117. 

PFEIFFER, MARTIN. Der osmotische Wert 
im Baum. S. 272. 

PODDUBNAJA - ARNOLDI, W. A. Ge- 
schlechtliche und ungeschlechtliche 
Fortpflanzung bei einigen Chondrilla- 
Arten. 8.46. 

— Künstliche Kultur und zytologische 
Untersuchung des Pollenschlauches 
von Senecio platanifolius Benth. S. 299. 

PRINGsHEIM, E. G. unter Mithilfe von 
FR. JEDLITSCHKA und Br. GÖRLICH, 
Untersuchungen über Samenquellung. 
III. Mitteilung. Der Atmungsquotient 
quellender Samen. S. 653. 

RENNER, O. Wasserzustand und Saug- 
kraft. S. 644. 

Saver, Her.mur. Blüte und Frucht der 
Oxalidaceen, Linaceen, Geraniaceen, 
Tropaeolaceen und Balsaminaceen. 
Vergleichend - entwicklungsgeschicht- 
liche Untersuchungen. S. 417. 

SCHAEDE, REINHOLD. Über die Sym- 
bionten in den Knöllchen der Erle und 
des Sanddornes und die eytologischen 
Verhältnisse in ihnen. $. 389. 

SCHLOTMANN, Anna. Die „Amyloid- 
fenster‘‘ Ziegenspecks in den Narben- 
papillen von Gräsern. S. 305. 


und 








Autorenverzeichnis. 


SCHLOTMANN, Anna. Untersuchungen 
über die Struktur pflanzlicher Haare 
und Fasern. 8. 313. 

Schmitz, Heinz. Über Wuchsstoff und 
Geotropismus bei Gräsern. S. 614. 

SCHMUCKER, TH. Zur Entwicklungs- 
physiologie der schraubigen Blatt- 
stellung. S. 139. 

SILBERSCHMIDT, Karu. Beiträge zur 
Kenntnis der Stoffwechselgemein- 
schaft zwischen Pfropfpartnern. S.729. 

Trot, WiLHeLM. Uber die Blattbildung 
der Ophioglossaceen, insbesondere 
von Ophioglossum. 8. 547. 

WALTER, HeEıngıcH. Zur Klärung des 
Hydraturbegriffes. S. 636. 

— SchluBwort. 8S. 648. 

War£n, Harry. Uber die Rolle des 
Calciums im Leben der Zelle auf 





791 


Grund von Versuchen an Micras- 
terias. 8.1. 

WeissFLoG, J. Studien zum Phosphor- 
stoffwechsel in der höheren Pflanze. 
II. Zur sterilen Kultur der höheren 
Pflanze. S. 170. 

— und MEnGcpEHL, H. Studien zum 
Phosphorstoffwechsel in der höheren 
Pflanze. III. Aufnahme und Ver- 
wertbarkeit organischer Phosphor- 
säureverbindungen durch die Pflanze. 
S. 182. 

— — Studien zum Phosphorstoffwechsel 
in der höheren Pflanze. IV. Aufnahme 
und Verwertbarkeit anorganischer 
Phosphorverbindungen durch die 
höhere Pflanze. S. 242. 

Wozrr, Heinz DieDRicH. Zur Zytologie 
des männlichen Gametophyten der 
Angiospermen. S. 651. 





























— 


